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第 十 一 章 
Pentose Phosphate Pathway 


: 目标 “要 陈述 的 是 成 糖 磷酸 途径 (pentose phosphate pathway) ， 又 
如 AM EERE ( phosphogluconic acid pathway )ZRB. HERZ 
—COFAD MR AMHBRSSNEE, AINRKRAEDARKKR IBF HHEB. 


4 11-1 引 & (Introduction) 


a 在 前 章 中 所 描述 的 Embden-Meye rhof 图 解 是 降解 葡萄 糖 部 分 的 机 程 ， 
上 且 对 细胞 以 ATP 方 式 得 到 能 量 。 过 顺序 无 疑 地 是 有 关 生 命 形 式 所 需 的 首先 起 
。 种 代谢 程序 。 因 生命 组 织 汉 化 更 复杂 ， 对 於 生物 合成 本 领 需要 发 展 一 套 超过 
， 糖 酵 解 系统 之 中 间 体 所 表示 的 程序 ， 尤 其 需要 在 生物 合成 中 对 时 原 本 领 之 来 
。 源 发 展 一 套 程序 。 因 在 糖 酵 解 系统 中 ， 某 部 分 产生 的 渤 原 剂 ，NADH， 在 另 
下 ”一 部 分 中 被 消耗 ， 能 产生 一 不 同和 膛 原 剂 之 反应 大 概 是 经 过 选择 的 。 现 在 要 描 
， 述 的 成 糖 - 磷酸 途径 含有 两 种 能 产生 还 原 剂 NADPH 的 反应 。 再 者 ， 此 途径 
也 产生 一 些 不 同 的 糖 磷酸 曲 类 。 

， 对 於 葡萄 糖 之 代谢 有 另外 一 条 途径 ， 指 陈 在 若干 组 炽 中 糖 酵 解 之 古典 的 
GM, RR, MLR. A, Warburg 之 
«<A RBH NADP* 及 6 - MRMBMCAILA 6- BMH BMH (6 
a -phosphgluconic acid ) 遵 致 葡 葡 糖分 子 进 入 一 代谢 作用 的 陌生 领域 中 。 
“再 者 ， 用 碳 - 十 四 可 以 显示 在 若干 步 又 中 葡萄糖 中 C - 1 之 碳 原子 以 碳 - 14 
标 堆 时， 此 放射 性 碳 比 标 规 在 C- 6 位置 者 更 易 氧 化 之 需 !4CO, ， 若 糖 酵 解 程 
序 其 意 闵 仅 局 葡 葡 糖 能 转 杰 志 丙酮 酸 -3.!4C ， 且 炎 续 再 分 裂 局 CO, ， 则 14C0， 
应 以 相等 的 反应 率 由 葡 葡 糖 --1-"C 及 葡萄 糖 -6-C 中 生产 出 来 。 此 等 观察 刺 
激 研究 工作 ， 且 得 结果 色 划 出 成 糖 磷酸 之 途径 。 此 途径 刊 在 本 书后 封 里 。 含 
有 一 个 可 不 逆 的 氧化 部 分 及 一 个 可 逆 的 非 氧 化 部 分 。 
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11-2 ”成 糖 磷酸 途径 之 酶 类 (Enzymes of the Pentose — 
Phosphate Pathway ) 


% 11-2-1 6- 磷酸 葡萄 糖 去 毛 酶 (Glucose-6-phosphate ee 

E: genase ) KEP ZAM A BRT) BR 6 - PT ae IL 
反应 开始 。Warburg 氏 发 现 此 酶 及 其 辅酶 NADP+ 如 前 述 者 〈 第 8-1 A) , ee 
mle (ce 2: a 


O + NADPH + H+ (11-1) _ 


6 -磷酸 8-D- 葡 萄 粮 6- As 葡萄 糖 酸 -6 ES 
p8-D-Glucose-6:phosphate 6-Phosphoglucono-é-lactone 


SER BORDL Ale ees ART MR, (LA RE OR MATH 
5- 内 酯 ， 需 第 二 种 生成 物 。 此 反应 是 可 着 的 ， 因 NADPH SSUES 
内 酯 之 生境 中 。 易 於 想像 由 受 质 而 来 的 毗 喃 糖 基 型 (pyranosyl form) 涉及 
4 DRC FO GH, CORNER. LAME LAKME 6 = 
he 7a EE, Maa 
2 HWREZKASH, RARER, 需要 的 NADP+ 在 前 向 反应 中 与 NAD 
PH 起 韦 委 性 的 抑制 作用 均 在 成 糖 磷酸 途径 中 是 一 项 有 意义 的 功能 。 


n,U;,POCH, COOH 
A 0 ie HCOH 
ee RS Nore (11-2) 
OHN HCOH 
H On HeOH 
CH.oPo H， 
6- 磷 酸 葡萄 糖 酸 -0- 内 6- 磷 酸 葡 萄 糖 酸 


6-Phosphoglucono-s-lactone 6-Phosphogluconic acid 
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: 11-2-2 6- 磷酸 葡萄 糖 酸 内 酯 酶 (6-Phosphogluconolactonase) 

在 反应 11-1 中 催化 所 产生 之 6- 磷酸 葡 荀 糖 酸 5- 内 栈 的 kk 解 作用 易 於 在 缺乏 
任何 酶 之 盘 境 下 和 进行。 但 有 一 保 八 使 内 酯 迅速 水 解 的 “内 栈 酶 ” 亦 存在 。 

”此 内 栈 水 解 作 用 的 AG' 值 相当 大 ; 故 6- 磷酸 葡 葡 糖 氧化 局 磷酸 葡 荷 糖 酸 之 全 
”反应 是 不 可 逆 的 。 再 者 次 一 反应 也 是 不 可 北 的 ， 且 与 反应 11-1 及 11-2 和 组 成 
”一 成 糖 磷酸 和 途径 之 不 可 北 “ 相 ”(irreversible phase ) 。 

i 11-2-3 6- 磷酸 葡萄 糖 酸 去 氧 酶 ( 6-Phosphogluconic acid dehy - 
。 drmogenase ) 此 胸 氨 酶 ， 包 括 在 早年 Warburg 之 研究 中 , Warburg 氏 指 陈 
«CO, RHA A CBRE RAMON RH ZED. 

。 ， 因 访 反应 涉及 一 氧化 作用 及 胸 羧 酸 作用 ， 首 先 假定 有 一 个 3- 酮 -6- 磷 
” 酸 葡 葡 糖 酸 〈 3-keto-6-phosphogluconic acid) 需 一 中 间 生 成 物 ， 然 后 再 
«RHE co, 。 但 兹 无 直接 地 攻 据 能 支持 有 如 此 化 合 物 之 产生 ， 相 信 此 反应 是 一 
MBSR AERA, RANE RK 5- 磷酸 核 酮 糖 (Tribulose- 
。 5-phos phate), ， 此 NADP+ 去 氢 酶 分 布 其 广 ， 需 要 Mn2+ 或 其 他 二 价 阳 风 子 


增强 其 活性 。 此 反应 不 是 可 逆 的 。 6 
es CO， 
十 
COOH COOH | 
MeOH HCOH ise a 
ose Weel ee + .NADPH + H* 
3 
peo NAPPY > Ncon =| GOH 
i | “ 
HCOH eH HCOH 
CH,OPO,H, | CH,OPO,H, CH,OPO,H, 
6- 磷 酸 葡萄 糖 酸 ， 3- 酮 - 6- 磷酸 葡萄 糖 酸 5- 磷酸 -D- 核 醋 糖 
. 6-Phosphogiuconic 3-Keto-6-phosphogluconic acid D-Ribulose-5-pnosphate 
acid (REABPA ) 


(11-3) 


. _ 11-2-4 «=BRRBABABM (Phosphoriboisomerase ) 在 5- 磷酸 
是 核 酮 糖 淡 度 中 ， 葡 葡 糖 之 碳 原子 进入 戊 糖 讽 酸 途 径 之 第 二 或 可 逆 的 部 分 ; 所 
| 有 此 部 分 之 度 乱 的 反应 易 於 可 逆 。 ca 
tae, 5- 磷酸 - 核 酮 糖 受 两 种 与 构 化 反应 而 形成 在 途径 中 雇 续 所 用 之 
生成 物 5 磷酸 核糖 殿 构 酶 催化 此 酮 糖 (keto sugar) 及 磷酸 成 醛 糖 (aldo- 
pentose phosphate ) ， 5- 磷酸 核糖 ( ribose-5-phosphate ) 之 相互 转 邦 。 


故 与 磷酸 己 糖 殿 构 酶 之 从 糙 酵 解 作用 亦 呈 类似 〈 第 10-4-2 项 ) 。 此 反应 由 左 = 


至 右 之 Ke (2 3 : 
CH,OH N\A ; 
te HOOH 
Htoh == HCOH aiuy 4 
: HOOH ton as. 
4 CH,OPO,H, CH,OPO,H, 
j 5- 磷 酸 -[- 核 酮 粮 5 磷酸- D- 核 粮 
D-Ribulose-5-phosphate -_—_—-Ribose-5-phosphate 


11-2-5 ”磷酸 戊 酮 糖 差 向 办 构 酶 〈Phosphoketopentose epimerase ) =; 
a ILE Rh 5- 磷酸 -D - He RAE OR Zs A 


HK. 0.8: 
i@ aes ® 
OH = (11-5) 
/HGOH Sasi 
CH OPOAH, 3 > CH,OPO,H, 
5— 磷酸 - D -- 核 酮 酸 5-- 磷 酸 -D- 木 酮 糖 
D-Ribulose-5-phosphate D-Xylulose-5-phosphate 


“此 反应 之 机 程 未 者 ， 或 可 能 涉及 烯 二 醇 (enediol ) Ach. > 

11-2-6 。” 酮 糖 移 转 酶 (transketolase ) 就 此 点 言 ， 此 途径 与 6- a ad 

酸 葡萄糖 之 已 福 链 氧化 性 分 解 及 生成 之 戊 糖 磷酸 间 的 相互 天 傈 有 天。 但 研究 

此 等 反应 时 ， 泰 中 在 酵母 及 徊 菌 中 显示 向 有 其 他 糖 类 ， 包 括 庆 糖 (heptose) 4 

CTE (tetrose ) 及 两 糖 在 内 均 有 生成 。 当 酮 糖 移 转 酶 发 现 及 陈述 后， ao 
ee 糖 及 此 等 其 他 糖 间 之 天 傈 始 更 明朗 化 。 此 等 酶 类 催化 酮 基 之 移 塌 乃 由 一 授与 
分子 的 醛 至 另 一 接受 分 子 的 醛 。 其 一 般 反 应 图 解 如 下 : 


ee ” 酮 醇 授 与 体 fe SABE 产品 醛 7 So HORS 12 £8 8S 


Ketol donor Acceptor aidehyde Product aldehyde — Product ketol donor 


eee Cee CL ae eee eee oe oe 
“而 形成 7- 磷酸 景 天 庚 酮 糖 (sedoheptulose-7-phosphate ) 及 3- 磷酸 甘油 
# ( glyceraldehyde-3-phosphate ) : 


HLoh 
HOCH ” + HCOH 
HCOH HCOH | CH,OPO,H, 
6H,0PO,H, éH,0P0,H, CH,OPO,H, 


—«S-WRAR-D KAGE 5- 磷酸 -D-_ 核 糖 ”7_ 磷 酸 一 D_ 景 天 斋 栅 糖 “” 3- 磷酸 - D- 甘油 本 


D-Xylulose- D-Ribose- D-Sedoheptulose- D-Glyceraldehyde- 
5-phosphate 5-phosphate 7-phosphate 3-phosphate 


酮 糖 移 转 酶 需要 焦 磷酸 硫 腕 素 TPP (thiamin pyrophosphate , TPP 
及 以 Mg2+ BRAS 。 此 TPP CAA BAER EEE sips ring) 上 


i i 
se 
\ | H OH 
Bak: 


PS fe Fae 于 


Carbanion 
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之 C.2 碳 原子 上 的 一 个 质子 ， 觅 了 而 形成 一 队 碳 皮子 《carbanion ) « 
| Hee aS RR FA A LA TR RI 


， 此 物 再 通 


当 排 列 电子 ， 能 以 另 一 种 解 欢 方 式 使 之 形成 本 之 产物 ， 及 将 TPP EZR 
肌肉 而 得 <， 8 二 羟基 乙 基 焦 磷酸 硫 胺 素 (II) Ca, p-dihydroxy ethyl- 
thiamine pyrophosphate GDJI) J. ‘a 


四 

R—N 

NS 
所 


Carbanion 
十 


CH;OH 

人 Or 
HOCH 
由 

ABS GS BS 


Ketol donor 


R} 
ee & 


Dv 
He 


R2 
加 成 的 生成 物 (1) 
Addition 
product (I) 


i > 


My Be 


R} TPE CE: 
人 Ate a, 8-Dihydroxyl-ethyl- 
TPP (If) 
—— HOCH, Dah 

一 

H O 
% 

C7 

ke 
生成 物 醛 


Product aldehyde 


酮 醇 基 -TPP 加 成 物 II 能 再 与 一 Le 
且 再 产生 碳 队 碾子。 


Ri 
ae 


HOCH, Ore 
酮 醇 基 - TTP 
- 加 成 物 (出 
Cetol-TPP adduct (Il) 


ae Oe Cee ee. aa ae 
6- 磷酸 果糖 及 3- HM (RAH). ARERR 1-7 


汪 
CH, CH, iter) ae 
R} — R} be eos, Ri 
R—N a) pee a ol 
—H+ \ 十 H+ \. ¢ if 
5 ce) 
HOCH, —C—OH nis a 
es, H Carbanion 
+ Ra ae eee 
4 CH,OH ae at 
Le dias ee 
a ‘a 
a HOCH ae 
接受 体 栈 R? . 
LAO 


Acceptor aldehyde 
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逆转 ， 可 将 以 下 各 化 合 物 分 别 列 俘 酶 之 接受 体 醛 及 授与 体 分 子 两 类 。 
本 醇 授与 体 ( Made ) 接受 体 醛 ( AE HY) 
Ketol, Donors (Ketoses) Acceptor Aldehydes (Aldoses ) 
D- 木 酮 糖 -5 -PO， D -核糖 -5-PO, 
(D-Xylulose-5-PO,) (D-Ribose-5 PO, ) 
: D- 果糖 -6-PO， D -甘油 醛 -3-PO， 
(D-Fructose-6-PO,) (D-Glyceraldehyde-3-PO,) 
D- AAR MR -7-PO, D - 原 藻 糖 -4 -PO, 


(D-Sedoheptulose-7-PO,) (D-Erythrose-4-PO,) 
值得 注意 的 是 所 有 授与 体 酮 糖 均 有 L- MRA C-3 位 置 上 。 


CH;OH 

! 

G0 
sein 


11-2-7 #28958 (transaldolase) kM, BUMBBR MM, 7) 
2 LS 08 6 - PBR EHR AD kK 7- RS Ke RS 
SRAM. CAKERRNA CARH RAK ee eR 3- 
A ve 8k ZEAE RAIA RR 4 - 磷酸 原 菠 糖 。 


O 
We 
r 
HCOH 
| (11.8) 
HCOH HCOH 
CH,OPO,H 
2 3 2 CH,OPO,H, 
CH,OPO,H, 
7 - 磷酸 ~D - 3 - Gi - 6 - 磷酸 -D - 4- 磷酸 -D 二 
景 天 庚 酮 糖 HBS 果糖 原液 糖 
D.Sedoheptulose- D-Glyceraldehyde- D-Fructose- D-Erythrose- 


7-phosphate 3-phosphate 6-phosphate 4-phosphate 
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5- 磷酸 核糖 亦 可 能 是 一 接受 体 ， 在 此 场合 生成 一 辛 糖 ， 即 8 - 磷酸 辛 糖 
此 本 的 机 程 涉及 一 中 间 物 Schiff 启 基 之 形成 ， 此 曲 基 即 在 此 酸 中 ， 一 李 氨 酸 
BH (lysine residue) PRE TBM BABAR -e- 氨基 原子 转 间 之 启 
基 ， 此 机 程 与 糖 酵 解 中 之 醛 熔 酶 的 情形 类 似 (10-4-4 A) ， Bama eR 
Hah REAREAR SE. 

最 后 ， 完 成 成 糖 磷酸 途径 ， 4- 磷酸 原 藻 糖 在 反应 11-8 HER, ERS 
由 5- 磷酸 木 酮 糖 处 而 来 的 C, 一 单位 ， 在 一 反应 中 亦 可 能 被 醛 糖 移 转 醒 催化 
fi 6- 磷酸 果糖 及 3- 磷酸 甘油 醛 。 


ES, oe 
HCOH 一 HOCH 十 Heoi (11-9) 
| HCOH HCOH HCOH CH,OPO,H, 
CH_oPo H， CH .opo H， CH,OPO,H, 
4 - 磷酸 一 D - 5 — 磷酸 - D- 6 — BAR-D - 3 — 磷酸 -D-- 
FR ite 4B 木 酮 糖 果糖 甘油 醛 


D-Erythrose- D-Xylulose- - D-Fructose- D-Glyceraldehyde- 
4-phosphate 5-phosphate 6-phosphate 3-phosphate 


1-3 JES LH “48 » ZIRZ (Summary of the non- 


oxidative Phase) 


= 


”在 戊 糖 磷酸 途径 之 非 氧 化 部 分 中 发 生 的 三 糖 、 四 糖 、 戊 糖 、 已 糖 以 及 庚 
糖 磷酸 之 相互 转 绝 (反应 11-7,11-8 及 11-9) 能 相 混淆 。 此 等 被 酮 糖 移 转 酶 
及 醛 糖 移 转 酶 催化 反应 之 其 他 表示 方式 如 下 页 图 解 。 

在 方 框 中 之 三 个 成 糖分 子 在 此 图 解 中 可 和 视 需 反应 物 ， 而 标 有 队 影 之 三 种 
分 子 乃 生成 物 ， 昂 此 图 解 组 成 一 个 易 认 可 逆 的 机 程 ， 即 由 6- 磷酸 - 葡萄糖 氧 
化 衍生 之 成 糖 类 ， 所 造成 的 已 糖 及 三 糖 中 间 体 机 程 是 可 逆 的 。 所 以 由 左 至 右 
在 3 个 成 糖分 子 中 15 个 碳 原子 构 需 在 2 个 已 糖分 子 及 1 个 三 糖分 子 中 之 15 
个 碳 原 子 。 在 逆转 方向 中 此 图 解 能 解释 由 糖 酵 解 之 中 间 苯 形成 成 糖 衍生 物 。 
以 后 若 讨 苍 成 糖 磷酸 途径 之 任务 ， 亦 将 见 及 此 等 天 傈 之 重要 性 。 


ACT EE 


et 


z 


PTSD seb aes ie, us git Coolness eh AL id hee wg 


Y 7 wm 
RAR - RM A 


Sedoheptulose- Erythrose- 
Transketolase 


移 转 酶 | 7-phosphate |B 移 转 棍 | ”4-phosphate 
Transaldolase 
3 — RBH he 6 - PRR 
Glyceraldehyde- C 
3-phosphate . 


11-4 ”成 糖 磷酸 途径 之 意义 (Significance of the Pent- 
ose Phosphate Pathway ) 


REMEBER ORB, CERENDOECKBMEN SS 
途径 了 。 对 此 新 途径 工作 已 有 进展 ， 在 反应 11-1 及 11-3 PRN NADPH 
再 氧化 需要 一 机 程 。 因 NADPH 之 再 氧化 区 无 偶 联 的 反应 ERR fe 


用 中 的 发 生 ， NADH 再 氧化 作用 ) ， 锅 想 氧化 作用 是 藉 线 粒 体 的 电子 传 甫 


链 锌 实行 的 〈 第 十 四 章 ) 。 当 庚 续 的 显示 NADPH ， 和 与 NADH 成 对 比 ， 不 易 
被 呼吸 SAAT A, BAER NADPH 之 其 他 任务 及 其 再 氧化 作用 也 已 探索 中 。 

现 已 确定 NADPH ， 和 与 NADH 成 对 上 比 ， See ae 
ENA, -BRA Mme REDAKSRMYRA—-KMRK 
ZR RM, BEI NADPIH ， 只 有 少数 的 例外 。 CA 
产生 NADPH 时 之 主要 机 程 。 

其 功能 之 一 实例 仍 在 生物 合成 长 链 脂 肪 酸 及 类 省 醇 〈steroid ) 中 特别 
要 使 用 NADPH 。 过 是 一 种 还 原 剂 ， 用 於 葡 葡 糖 之 还 原 需 山梨 糖 醇 〈sorbi- 
tol ) , = 3 (dihydrofolic acid) ZERRASRR, URMBE 
Mth (glucuronic acid) ZRRRARREH (gulonic acid). tH, 
NADPH 7A AMR RRR ILA RARER KBR. RR, 
NADPH 735 Be aR A7R OA BS BS Re EE AG Me ch OE BS, SE 
EARBRMAM, KE KRHEMSM. REMAKE B+ NADPH ， 成 


eee 
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phe EO OE TT ch I IES OO OE OM, | 
MAS Re, RELRRALTRLSEDORCMSBRBUBH, 

可 以 想像 得 到 一 器 官 由 成 糖 磷酸 途径 的 氧化 性 “ 相 ” 对 於 产生 NADPH 
的 需要 要 上 比 同 时 形成 成 糖 大 得 多 。 立 即 塌 杰 的 成 糖 而 产生 已 糖 及 三 糖 (第 11 
-3 和 节 ) BRERE RRR AK 过 量 的 成 糖 。 但 应 指出 成 糖 之 一 种 ,核糖 
自然 对 於 核酸 之 合成 是 所 有 多 胞 所 需要 的 。 注 意 成 糖 磷 酸 和 途径 不 需要 额外 的 
ATP, Aa Krebs 循环 产生 的 代谢 物质 有 上 关 ， 且 对 生物 合成 需 NADPH 
之 要 求 可 能 首先 被 疆 和 节 ， 因 NADPH 或 者 汞 不 经 过 呼吸 连锁 氧化 至 任何 程度 。 

此 外 ， 在 植物 及 微生物 内 生物 合成 途径 之 第 一 步 孙 中 4- 磷酸 - 原 菠 糖 
反应 11-8) 是 需要 的 ， 遵 致 工 草 酸 (shikimic acid ) 及 广 续 的 杰 成 氨 酸 。 

Eid 5- 磷酸 核糖 及 4- 磷酸 原 藻 糖 能 由 6- 磷 酸 葡 葡 糖 缀 不 可 逆 的 氧化 性 
“ 相 “ 产 生 ， 它 也 能 由 6- 磷酸 果糖 及 3 - 磷酸 甘油 醛 权 反 应 11-9 11-8, 
以 及 11-7 之 逆转 而 生成 ， 故 细胞 能 使 用 不 是 氧化 性 便 是 非 氧 化 性 程序 来 形成 
此 等 重要 中 间 物 。 以 和 后 会 看 见 过 后 一 种 程序 也 能 籍 光 合成 的 组 积 用 来 产生 光 
Akh CO, 膛 原 循环 的 基本 中 间 物 。 (第 十 五 章 ) 


11-5 Entner-Doudoroff 途径 ( Entner -Doudoroff 
Pathway ) 


5 COW BH (pseudomonads ) , HIRAM (azotobac- 
ter sp, ) ] 缺乏 磷酸 果糖 激酶 (phosphofructoki nase ) , MAEM RMB 
BARCRMSS. LSUSHAR NM GROAN EE ERM 11-111 
-2 大 生 6- 磷酸 葡 荀 糖 酸 。 此 酸 於是 受 胸 水 作用 及 重组 反应 而 形成 一 个 w- 
Bait AERA ( a-ketodeoxy sugar phosphate ) BY) 94 TR RE RAS — Ee 
酶 分 裂 成 丙酮 酸 及 3 - 磷酸 -甘油 醛 ( 见 下 页 男 解 ) 

此 图 解 之 沟 体 亦 可 使 其 他 糖 类 〈 牛 乳糖 ) 及 糖 酸 类 (D - 葡 区 糖 酸 ，D- 
牛乳 糖 酸 ) 行 代谢 作用 ， 但 有 一 主要 特征 是 产生 一 种 2- 酮 基 -3- 觅 氧 中 间 物 ， 
此 物 能 在 磷酸 化 以 后 分 裂 。 

对 於 葡 葡 糖 及 其 他 糖 类 之 代谢 已 知 向 有 其 他 途径 ， 但 非 本 书 之 寻 论 范围 
Ro 


373 
COOH COOH Re 
HCOH 0 ee Ane 
HOCH _H,0 CH, BS #08 a. 
MA: At — as 
HCOH 2k a HCOH oe 
HOOH HCOH HCOH 3 - 磷酸 甘油 醋 
H,OPO,H, CH,OPO,H, CH,OPO,H, 


1, B. Axelrod, Other Pathways of Carbohydrate Metabolism,” in 


2. 


3, 


io 


2. 


Metabolic Pathways,D,M. Greenberg, ed. 3rd ed. New York: 
Academic Press, 1967. 3 
是 一 本 对 於 成 糖 磁 酸 途径 也 和 对 其 他 葡萄 糖 及 相关 之 糖 类 代谢 BAER 


的 一 样 好 的 书籍 。 


R.Y.Stanier, M. Doudoroff ,and E,A. Adelberg, The Microbial 
World. 4th ed. Englewood Cliffs, N.J.: Prentice- Hall ,1975 . 


过 本 标准 的 微生物 学 数 本 ， 有 赵 点 是 关於 代谢 作用 的 ， 包 括 藉 微生物 
之 各 种 代谢 图 解 的 利用 。 


B.L. Horecker, Pentose Metabolism in Bacteria. New York: Wiley, 


_ 1962, 


KEAMX BRA MMAR ER. 


名 


若 6- 磷酸 果糖 及 4- 磷酸 原 藻 糖 用 做 反应 物 ， 夭 酮 基 移 转 酶 之 催化 反应 
AE RK FE Ht BE ? 

镶 能 量 问 题 葡 葡 糖 降解 在 一 所 与 组 织 器 官 中 不 葵 用 的 是 糖 酵 解 ， 膛 是 成 
糖 磷酸 途径 ， 或 二 者 之 混合 情形 ， 直 上 涯 出 测定 的 实验 (至 少 要 包括 四 种 
不 同型 式 的 实验 ) . 
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”三 羧 ( 基 ) RR 
The Tricarboxylic Acid Cycle 


目标 “有 关 丙 酮 酸 氧 化 需 乙 酶 基 - CoA ， 以 及 进而 由 其 硫 栈 氧化 需 C0， 
及 水 经 过 三 羧 酸 循环 之 各 个 反应 均 群 加 陈述 。 乃 依据 此 循环 之 化 学 计量 学 的 
庄 花 ， 及 其 他 有 关 此 循环 之 功能 。 要 讨论 组 成 补充 的 反应 (amplerotic re- 
actions ) 之 性 质 及 任务 ， 最 后 再 描述 乙 醛 酸 循 天 (glyoxylic acid cycle), 
is @—=KEBIBEE (tricarboxylic acid cycle) 之 修正 形式 。 


12-1 引 & cintroduction) 


SREXRRBBREER (LM - CoA 形 式 ) REAR CO, K 
Ike ACRE -CoA 易 由 丙酮 酸 产 生 ， 此 循 焉 也 能 将 葡 葡 糖 完全 氧化 需 CO0， 
RHO, HRABEZE TRAN, MRREREDTAR ; 故此 程序 是 
一 种 需 氧 的 。 发 展 此 代谢 的 唐 和 续 反 应 必须 延至 至 和 绿色 植物 之 光合 成 已 展开 且 大 
所 中 氧 之 含量 已 境 大 至 足 锡 和 维持 呼吸 作用 才 行 。 渤 择 性 的 程序 〈 及 现在 构成 
”的 需 氧 呼吸 的 反应 ) 均 在 有 机 受 质 之 化 学 能 量 释 出 中 有 高 效能 、 因 均 能 将 碳 
RF Att CO2. 


12-2 #£& #4 CHistorical ) 


在 曝露 於 空气 中 而 受 刺 激 的 肌肉 内 不 能 积聚 乳酸 ， 此 点 指 陈 进 一 步 的 乳酸 
代谢 分 解 在 此 组 织 中 发 生 。 其 他 有 机 酸 在 肌肉 中 亦 知 有 被 代谢 的 ， 乃 192( 年 
BThunberg KAR, CMI A+ ML AW ES BM (homogenates) 
和 组 积 中 被 空 氟 氧化。 若干 更 快速 被 氧化 的 物质 RRA (succinic acid), 
R-7#—# (fumaric acid ) ， 以 及 榨 样 酸 。 一 更 复杂 的 关 傈 亦 被 Szent= 
Gyorgyi 氏 之 研究 所 揭发 ， 氏 报导 若干 此 等 酸 类 显示 可 催化 在 肝 均 紫 中 未 知 


PER ey BE ee edd he TE, eee ee 
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受 质 之 氧化 反应 。 故 应 有 之 反 - 丁 烯 二 酸 量 使 之 汲取 20#w 升 的 O0。 。 若 完全 用 
鲍 之 胸肌 均 餐 话 入 以 氧化 之 ， 则 显示 有 实际 上 七 倍 的 氧 消耗 量 。 
在 酵母 及 肌肉 中 之 糖 酵 解 程序 显示 被 动物 组 织 氧 化 更 进而 成 怖 CO。 及 
H,O 的 化 合 物 是 丙酮 酸 及 乳酸 。Szent-Gyorgyi 氏 悉 续 指 陈 切 碎 的 包 胸 肌 可 将 
丙酮 酸 氧 化 更 需 完 全 。 生 物 学 家 Keilin , Martius , Knoop , Baumann, Oc- 
hoa 及 Lipmann KKH AMM SES AB. 
Z KS ARLES EW EDLSRABRA Hans Krebs H+. # 19375 
氏 之 研究 说 明 丙 酮 酸 氧 化 需 CO。 及 HsO 之 反应 循环 情形 。 路 有 若干 轻微 之 修 
E, BAEZEHSM SRA LE Krebs 氏 在 1937 年 所 提示 者 ， 
ALBA MEE Krebs 循环 称 之 。 Krebs 本 人 则 称 之 局 三 羧 酸 循 环 
(tricarboxylic acid cycle ) 。 在 1953 年 ; 因 其 重大 发 现 而 得 诸 上 贝尔 医学 
i, 
有 一 著名 的 发 现 是 下 .P Kennedy RA.L. Lehninger MRE 1948 年 完 
成 的 ， 他 们 发 现 鼠 肝 线 粒 体 能 催化 丙酮 酸 之 氧化 ， 以 及 所 有 三 凑 酸 循环 之 中 
间 体 之 被 分 子 氧 的 氧化 。 因 仅 Mg2+ 及 腺 武 酸 〈 ATP, ADP, 或 AMP) 必须 
-添加 ， 过 发 现 的 意义 是 线粒体 不 仅 含有 三 羧 酸 循环 之 所 有 酶 类 ， 而 且 也 需要 
由 受 质 传送 电子 至 分 子 氧 中 。 朗 纺 的 研究 工作 显示 在 此 循环 中 需要 的 若干 栈 
G (UGLERES, RTHORS, BERS) 均 在 和 细胞质 中 发 现 了 ， 但 
其 催化 反应 均 与 线粒体 氧化 程序 独立 无 关 的 。 (第 九 章 ) 
在 详细 计 论 此 循环 之 前 不 可 不 先 指出 ， 被 一 生命 机 构 更 进一步 氧化 丙酮 
。 酸 及 乳酸 之 事实 对 能 量 产 生 之 花 十 有 重大 的 意义 .。 BHRTEALACO, 及 
H,O 2 B BBE (4B — 686 kcal 。 


| C,H,,0, + 60, —> 6CO, + 6H,0 
: AG’ = — 686,000 cal (pH 7.0) 


在 第 10-6 HPCE Hw eM KARZ AG MH R—47 kcal 。 


C,H,,O, 一 -> 2 CH,CHOHCOOH 
AG’ = —47,000 cal (pH 7.0) 


意 即 糖 酵 解 形成 筷 糖 时 葡 葡 糖分 子 之 有 效能 量 约 仅 7 % 释 出 。 而 多 有 一 
639,000ca] 之 能 留待 在 由 原来 葡 葡 糖 而 成 之 二 莫 耳 乳酸 完全 氧化 时 再 释 出 。 
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故 每 莫 耳 乳酸 之 AG' 8st HE — 319,500cal 。 


CH,CHOHCOOH + 3 0, —> 3 CO, + 3 H,O 
AG’ = —319,000 cal (pH 7.0) 


MASTERS Ba RE RE ie tL CO. RH,OFL—-£E 
WHRARCERMAR PMS MBB hE KCMRERYAERS 
BRAB, @2R FARO. RHO, KRBKADA AMM. her 
RA AR ES RB Ae FES Zo 


12-3 FRB BCRR- CoA 之 氧化 作用 (Oxidation 
of Pyruvate to Acetyl CoA) 


RBibR, ARRA-RRBRbHAA—BhWD. a- BB (e-keto 
acid) #499 CMH -CoA, GEMS HMMA (multienzyme com- 
plex) A “ AMARA GM SESH ( pvrivic dehydrogenase complex) ” 
mk. KLBB@nARBNEDET, —He AER SZ ARBRE RBEe 
中 在 细胞 腕 体 (cytosol ) NMMABKAMH, KRESRARRA TS: 辅 
BSA, NAD+, 硫 辛 酸 ,FAD, Mg’*, 及 焦 磷酸 硫 胺 素 (TPP) ( thiancin pyroph- 
osphate ) 。 


ti > AZ 
Lipoic acid 


CH 一 全 co + CoA 一 SH + NAD+ 一 
O FAD 


CH; 一 5 一 S 一 CoA + NADH + H+ + CO, (12-1) 


AG = 一 8000 cal (pH 7.0) 


ZG TAARRAO RE, V=RRKEKKS BBHABZEED 
AE RBH. ERR, ARBRRS MK CO, 及 一 个 TPP 之 
EAMES HE (acetol complex ) ， 此 物 与 此 等 酶 类 中 之 一 种 , 即 丙酮 酸 
JX GM (pyruvic dehydrogenase ) # 9) Bit. 


R} 
+ CO, (12-1a) 


一 R—N: 


#8 EK A-TPPHS #8 


Pyruvate Acetol-TPP complex 


此 二 碳 之 送 基 丙酮 原子 围 随即 传 表 至 一 被 氧化 的 硫 辛酸 部 分 ， 以 共 价 负 
— «AR KR ARF — Ss, at (dihydrolipoyl transac- 
etylase ) (图 解 12-1) : 


CH, CH, é: 

.T" gn fs 
| R—N: es Beis mae : 
Be SCH, oo 


| 
PH 人 蛋白 质 ， 


痉 基 丙酮 一 TPP 


won 3 
Acetol-TPP it sth $88 : 2 
册 complex Oxidized lipoic acid 
ee CH, CH, O 
二 J 
a )=F 上 (12-1b) 
$ R—N = R— + s 
x \ \ 和 0 
Bee a SES | ; 
“OH CH, (CH,),C—N—-#8& a 
es H 


H 2 MRS ee 


Acetyl-lipoic acid complex 
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注意 ， 此 反应 之 一 结果 ， 一 高 能 的 硫 酯 〈 膛 原 的 硫 辛 酸 ) 已 形成 ， 且 此 “二 
碳 单 位 “现在 是 在 醋酸 的 氧化 性 阶 息 上 而 不 是 在 乙 醛 上 。 

在 第 三 个 反应 〈 图 解 12-2 HCRESRER BA 上 ， 而 形成 乙醚 基 - 
CoA ， 此 物 由 酶 风 解 志 一 自由 形式 ， 需 全 反应 〈 反 应 12-1 ) 之 生成 物 中 的 一 


0 CH,—C—S—CoA 
ar H é 
: S 乙 酮 基 -CoA 
CH, CH | 机 (12-1c) 
CHY \CH,),c-N— #948 ib 
+-CoA—HS == CH, CH—(CH,),C-N— BR 
ae eee i 
A eae 4) ae ae 
Acetyl lipoic acid Reduced lipoic acid 
图 解 12- 2 


= St Fe EIR SAB Cdihydrolipoyl dehydrogenase Wi2JRN t= 
部 分 於是 以 错 合 体 的 第 三 种 酶 ， 二 和 氢 硫 辛 酷 服 氢 酶 亦 氧 化 需 焉 状 硫 辛 醚 形式 ， 
一 种 含有 FAD 的 黄 素 蛋白 质 : 


H H 0 

SS : S 一 S 
(aS | ee Sees I 

CH, CH—(CH,),C—N— 388 + FAD=—CH, H—(CH,),—C—N— 蛋白 质 上 FADH 
ES H 2 2 
CH; H; H 
5 AG EM 氧化 的 硫 辛酸 
Reduced lipoic acid Oxidized lipoic acid (12-1d) 


最 后 ， 此 还 原 的 其 素 埔 酶 再 被 NAD+ 氧 化 之 ， 过 是 一 种 全 反应 〈 反 应 12-1 ) 
中 之 反应 物 ， 且 产生 NADH : 


FADH, + NAD+ = 一 FAD + NADH + H+ 


注意 被 丙酮 酸 觅 氨 酶 错 合 体 催化 的 各 部 分 反应 之 全 部 均 属 可 逆 的 除了 原先 的 
肌 羧基 反应 坊 例 外 。 此 第 一 步 县 的 不 可 逆 的 性 质 造 成 全 部 反应 〈 反 应 12-1 ) 
ZARA we, H AG' 已 估计 绝 坟 一 8;,000 cal 。 

丙酮 酸 胸 氨 酶 复合 体 已 由 猪 心 及 大 甩 菌 中 之 线粒体 单衣 出 来 ,分 子 量 需 


ee 


有 了 天生 la 
$m, 9 , Th. AE SF ics 
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4.8X10°, SGFLBBABRZCHERCER 7-11-5 APN So 


12-4 “三 羧 酸 循环 之 诸 反 应 〈Reactions of the Tricar- 
boxylic Acid Cycle) 


12-4-1 i@@BRSKM (Citrate Synthase) (bt Z.MH- CoA 
CAS RABEL BBR MRRS KM (GAMER AM condensing 
enzyme) ， 且 发 现在 线粒体 之 基质 (matrix) PRE. KACLME - CoA 
之 两 碳 原子 在 广 午 之 反应 式 中 以 险 影 部 分 标明 之 。 此 反应 之 平衡 常数 人 需 3 x 
10°, MEMMBAKLHADREG RRM (LE RRM 12-25— Re - 碳 
键 形成 ， 及 在 硫 桓 之 消耗 上 有 自由 辅酶 A。) BRR Rte aie MRE - CoA 
之 形成 乃 在 此 酶 上 需 一 中 间 物 ， 但 不 隐 解 直至 裂 开 坊 自由 榨 檬 酸 及 辅酶 A 局 


有 2 AN 人 : ; 

乙 酮 基 -CoA HO—C—CO,H 
CH,—CO,H 
1 15. 4G H—-CoA 


na 
- es as oo + CoA—SH (12-2) 
* CH,—CO,H 
115 OR 


榨 样 酸 之 合成 乃 是 正式 Krebs 循 环 中 之 第 一 反应 ， 故 和 局 “委托 的 ” 步 县 
Haze al, HARES We i BEES BABE NADH 及 琥珀 酷 - CoA 所 抑制 。 此 等 二 化 
SRG AG Ma EN YS HS Re - CoA MEMS, AMES 
和 此 反应 。 ATP BAR SLi galt), BRERA ZE Wey Be GAD ig ch BER BR A - 
CoAZ TE, firm deBE ATP RF, HHGTP RADPHERGDP HE eH (4 12- 
4-5 项 ) 0 HM RMA RMS Ey, RR RENT ERE FE ch EY 
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2a GOA, 
12-4-2 岛 头 酸 酶 ( Aconi tase .) FAs GARR ( aconitase ) 行 有 趣 
BB ACR FEE HR a Re Se HS Lit Ke SSR RIB ( isocitric acid) 。 


€i C,H, -HZCO,H- 
| = 
HOC—CO;H === HC—CO,H aaa 


| 。 
CH, —CO,H HOC—CO,H 
H 


11S ae et 
Citric acid Isocitric acid 
7K, RRR RR CHR 15. 

RARE Fe, DIRK, RRR R-PR=B, B- 
RARMZ RBA RR, B- RARER OR Ee RRR eR 
时 之 中 间 物 。 Speyer RDickmanW KA 8—-=RBCERMF ( carbon ~ 
ium 旋 一 凌 正 的 中 间 物 ， 且 此 内 子 用 岛 头 酸 在 已 完成 的 三 种 三 羧 酸 巡 成 相 
互 关 之 平 衡 。 就 此 酶 对 Fe2+ 底子 之 需要 ， 旋 假定 其 任务 需 在 形成 阳 碳 刚 子 时 
7 FS Jel FB BE | 

ERM eB RRM Re 〈 反 应 12-3) BF, PRRZHBATREA 
Bie ikink—-AH BHA. OREAZRTS RARER IDRERD 
PARSE — BR FE ME - COA 之 甲 基 上 。Ogston KHER 
NE WH = "54 0GR (three-point attachment theory ) 解释 此 不 对 称 的 
作用 ， 此 谣 已 在 第 7-7 季 中 陈述 。 

12-4-3 RiBMBRBAB (Isocitric Dehydrogenase) BMRBR 
i TE — A — (AB BES ( Mg2+ 或 Mn2+) BT, BRR RSZ ALE 
RRA ARERR Aik o- ARKO B (4-ketoglutaric 
acid) 及 CO, QAHNMARERE RGR EACER, EERPRBR 
Coxalosuccinic acid) ， 然 后 在 其 8- MEM EMRRE ML K CO, RA 
氧 代 成 二 酸 。 

ASR TME KE RAE, UXRAKRRABZRZAALRRMABR 
酸 之 氧化 性 胸 羧 基 作 用 或 相反 的 反应 ， 即 “- 氧 代 成 二 酸 之 还 原 性 羧基 化 作 
用 均 不 能 释 出 成 需 自 由 中 间 物 。 含 此 理由 ， 旺 樟 檬 酸 酶 之 名 与 茧 果 酸 酶 亦 属 
类 似 〈 第 12-7-1 项 ) 。 
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HC—CO,H ubtienl ae ase: +H*+ + | HC—CO,H | “8 HCH + CO, (12-4) 
HOC 一 CO-H 3 
O O 
RE, SRO a ~- 氧 代 戊 二 酸 
|socitric acid Oxalosuccinic acid a-Ketoglutaric acid 


大 多 数组 积 中 含有 两 种 办 要 机 酸 腕 氨 酶 。 其 中 之 一 需要 NAD+ 及 Mg?+， 
且 仅 在 塘 粒 体 中 发 现 。 另 一 种 酶 需要 NADP+ 且 在 线粒体 及 细胞质 中 均 存 在 。 

” NAD+ - 特性 酶 ”涉及 三 羧 酸 循 环 之 功能 ， 契 粒 体 的 NADP+ 需 要 的 酶 与 另 
一 种 相 桔 合 ， 循 焉 的 组 成 箔 性 以 和 后 再 陈 壕 。 

“NAD+ = 特性 酶 ”在 反 效 的 效应 子 (allosteric effectors ) MM# fl 
T, RMBBR AMP 均 仿 正 性 效应 子 。 束 合 此 等 化 合 物 在 其 效应 子 部 位 上 
GMBZZA, RMR, URNAD* 在 催化 部 位 上 的 束 合力 。 此 酶 对 ATP 
及 NADH, 亦 具有 效应 子 部 位 ， 其 束 合力 减少 酶 之 受 质 的 束 张 。 故 ATP 及 
NADH 均 需 负 性 效应 子 ， 且 此 酶 显然 受 酚 粒 体 之 ”能 量 充 输 ” ( energy 
charge) 所 疆 季 。 

ARS RRR ABC, 榨 檬 酸 也 和 典 榨 檬 酸 一 样 其 省 度 增 太 ， 此 
事实 更 加 强 铀 节 的 机 程 。 鞭 镶 头 酸 酶 反应 (反应 12-3 ) MH eee 
聚 ， 故 其 平衡 常数 导致 上 述 情形 。 至 於 樟 檬 酸 则 已 显示 在 反 效 方式 上 刺激 
1,6- 双 磷酸 果糖 磷酸 解 酶 及 乙醚 基 - CoA 凑 酸 酶 之 活性 ， 此 等 酶 均 在 此 减少 
受 质 在 三 羧 酸 循环 中 之 流量 。 

12-4-4 o - AKO BAR HB (a-Keloglutaric Acid De hydrogenase) 
=RRBBZK-FRY RV o- SARKOIBZALERAR AME KR 
Ri# - CoA (succinyl CoA) o KRRBIDR a- 氧 代 成 二 酸 氧 化 酶 错 合 体 ( 
a=ketoglutaric acid oxidase complex) 催化 此 酶 需要 TPP, Mg2+，NAD+， 

FAD ， 硫 辛酸 ， RHBARHAST. HRN ARRREBSRD (第 
12-3 1 R7-11-5 项 ) 。 全 过 程 可 写 做 各 个 霹 在 反应 12-1 中 全 然 类 似 的 反 
ZA ( 见 下 页 图 表 ) 。 

KREARRRR BCR, RERAAZRIUMN,. EKRBHEEZS 
琥珀 酶 基 - COA 及 NADH MEE SMR CH. KBRAMHBACBZOT 
Hi 2x10”。 再 度 此 转 基 酶 作 需 内 生 区 的 蛋白 质 (core protein) 。 


y 
ae 


382 
BR 
rik + NAD* + CoA 一 SH Ee, 二 = +NADH+H+ + CO, (12-5) 
C—CO,H hy ae CoA 
OP 
a - 氧 代 rk — A JR IB AG I-—CoA 
a-Ketoglutaric acid Succinyl-CoA 


AG’ = —8000 cal 


12-4-5 ”琥珀 酸 硫 激酶 CSuccinic Thiokinase ) 在 前 反应 中 一 硫 柄 
CRB NECK RAE RRA CMR Mit 琥珀 酸 硫 激酶 〈succi- 
nic thiokinase ) 旭 在 消耗 硫 酯 后 催化 形成 一 seat oe 〈《 反 


FE 12-6) ° 
” 因 反 应 12-6 傈 涉及 一 新 的 高 能 磷酸 曲 结 构 及 使 用 一 硫 酮 ， 在 此 反应 中 每 
无 碳 原子 上 下 区 别 
H, + GDP + H,PO, == “F248 4 GTP + CoA—SH (12-6) 
-- S—CoA 
琥珀 酷 基 -CoA 琥珀 酸 
Succinyl-CoA Succinic acid 


HZ SRM RS. RI REBRIHH, HK. 83.7. ERE 12- 
6 中 形成 之 GTP 则 可 PRR — BB Ze ERB ER ADP 化 合 而 形成 ATP 


及 GDP( 反 应 12-6 ) 。 因 在 GTP: 及 ATP 中 焦 磷酸 之 联 车 有 狗 质 水 解 相同 之 
OG’, HERBAL, Ky WB 1. 

GTP + ADP =— GDP + ATP 

| 12-4-6 «= BIGREAR SEB (CSuccinic Dehydrogenase ) “此 酶 催化 琥珀 
, BeEMESRShKR - Tae: 

¢0,H H- COH 


HCH 


[+ FAD-Enz == +  FADH,-Enz _— (12-7) 
a HCH 


O=0 


at OX 


RIBAS In-T tt — Bi 


Succinic acid Fumaric acid 


机 
eae leer’ vt bia ; e fe: ; ? hee > xt 4 Pa 
NeW ot en ap at 


383 


| 此 中 间 的 电子 接受 体 (氧化 剂 ) 需 一 黄 素 辅 酶 FAD (flavin coenzy- 
me, FAD), RRSREMZCRRGTA, DEB -LARMRBERA 
 * PREG RHRRABRARN RRA AMA IRR. MED 
BAER ch BY nd “ Bey” S— RA (OFA 200,000) 中 含 1 莫 
HR, HAMAR SHER MAK ( nonheme) HM (RAR 14-2-3 
及 8-4-4 项 ) ARKR-EMMMRS, REMNARPBR, RBA 
“JE MAH", 若干 如 此 之 蛋白 质 现在 已 构 知晓 ， 且 知 其 明显 的 在 氧化 
一 原 反应 中 之 功能 。 琥 珀 酸 胸 氨 酶 可 被 藉 果 酸 完 全 抑制 ， 此 事实 对 於 三 羧 酸 
循环 的 着 和 细 操作 十 分 有 用 。 

12-4-7 。” 反 丁 烯 二 酸 酶 〈Fumarase ) ”此 反应 乃 在 反 - THOM LE 
加 一 分 子 H;O 而 成 上 - BRE (RBRET—BL-malic acid) 。 

此 反应 之 平衡 常数 狗 局 4.5 。 到 - 丁 烯 二 酸 酶 催化 上 述 反 应 ， 已 由 猪 心 腊 


H、 CooH is 
i pe HOCH 
= B 
2 , bs (12-8) 

78 of | 
: CO,H 
I2-T t& — 8 L —3§ Shs 
Fumaric acid L-Malic acid 


.车 晶 得 出 (分 子 量 200,000) 需 四 个 相同 的 多 肽 链 之 四 聚 物 。 其 作用 之 动力 及 
机 程 已 被 广泛 研究 。 

12-4-8 ARBAB (Malic dehydrogenase) Bk BGR ReRA 
CRS RBRRSRREB NK. KREREKBRDCROAKAL- BR 
反应 ; Hit BAAR eb be HEARS NAD+ 。 


CO,H CO,H 
. HOCH ae 
s + NAD+ == | + NADH + Ht (12-9) 
< HCH 
on on 
k L ARBs BRAS 
L-Malic acid Oxalacetic acid 


d 在 pH7.0 时 平衡 常数 局 1.3x10- | MRHFA+ARRAD. AAHZ 
六 Rit 2E - CoA 与 草 AGRE ERA RAE 〈 反 应 12-2 ) 中 更 进一步 的 反应 ， 在 榨 檬 酸 
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合成 中 需 强 烈 的 放 能 反应 。 ae Be ABR Ee 
酸 则 平衡 移动 。 

前 述 线 粒 体 的 基质 之 素 果 酸 觅 氢 酶 与 细胞 受 体 中 其 殿 构 酶 相反 部 分 是 不 
ABA. He aE oD eR OS Ze ES ch HH NADH 产生 NADPH 负 有 重 
要 的 任务 (A 13-10 K14-9 fi) 。 ; 


12-5 =FRR GRR (Features of the Tricarboxylic 


Acid Cycle) 
125-1 ”化 学 计量 学 (Stoichiometry) AMBTEAKK CO, 及 
H.0 之 均衡 式 需 : 


人 + 240, 一 ”3C0, + 2H,0 (12-10) 
O 

A= 羧 酸 循 政 反 应 (RH 12-1 BF 12-9) 之 由 各 步 民 区 应 逐渐 完成 的 ， 
Mat Mat ie LSet BSRADAN. 

CO BAGAKAR, RH 12-1, 12-4,12-5,12-7 及 12-9 ， 每 个 此 种 
反应 均 有 一 对 氨 原 子 由 受 质 中 移出 ， 而 且 不 是 传 通 至 一 嫉 醚 胺 辅酶 便 是 至 一 
黄 素 辅酶 。 将 在 第 十 四 章 中 见 及 此 等 还 原 埔 酶 之 氧化 作用 ， 在 所 有 五 种 中 ， 
均 经 细胞 色素 电子 输 适 系统 ， 桔 果 还 原 五 个 氧 原 也 或 2 LAT. 

OQ ”用 五 对 电子 於 还 原 0; ， 於 是 生成 五 莫 耳 水 。 

40,+ 2H*+ +2e 一 ”> H,O 

AER 12-2 ,12-8 内 直接 消耗 两 莫 耳 的 HoO 。 和 欲 襄 明 在 丙酮 酸 氧 化 
反应 〈 反 应 12-10 ) PReHEEF 2 莫 耳 水 之 情形 ， 有 第 三 个 分 子 的 水 必须 
Sea AA, BU BE RR 12-6 中 由 GDPR HiPO4 之 产生 GIP, A 
注意 谷 写 出 12-10 之 全 反应 式 以 对 应 由 反应 12-1 直至 12-9 2A. 在 反应 
12-6 中 产生 的 GTP 必 须要 写 出 均衡 式 一 不 是 在 反应 12-10 中 所 出 现 的 一 一 便 
要 消耗 -- 个 第 三 莫 耳 H,O 来 转 释 GTP 回 至 GDP 及 H;PO,, 

@ 最后， 在 三 羧 酸 循 焉 中 产生 的 是 3 莫 耳 的 C: 。 过 些 相当 於 在 丙酮 
酸 中 之 三 个 碳 原 子 ， 但 注意 在 反应 12-1 中 只 产生 一 个 CO, 是 丙酮 酸 直 接 引 起 的 ， 
其 他 两 莫 耳 之 CO, 〈 反 应 12-4 及 12-5 ) ， 有 其 来 源 的 草 栈 酸 曲 的 两 个 净 酸 
基 (注意 险 影 部 分 ) 。 


4 : 


‘ 
tb， 
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所 有 此 等 三 羧 酸 循环 之 诸 反 应 均 志 可 逆 的 ， 除 “- 氧 代 成 二 酸 之 氧化 性 
RREARAA (RME12-5) 。 早 已 指 陈 此 反 放 完 全 与 不 可 逆 的 丙酮 酸 一 氧 
AERA. MARR KARATE AAR RET, BER 


SS BIRIPR BRIS STA. «(PH ASR RMR, KH a- 氧 代 成 二 
«RB RMRR) . tk, CMR- CoA RCO, 亦 不 能 用 反应 12-1 之 相反 反应 


ee B. 


XN 


‘ a = 


ae i. ~~ 


12-5-2 抑制 剂 之 效应 (The effect of Inibitors) 已 知 有 许多 化 
合 物 可 在 三 羧 酸 循环 之 特殊 反应 中 做 需 拥 制剂。 其 中 之 一 种 两 二 酸 (malo- 
nic acid ) 即 坑 建 立 反应 程序 需 循 环 性 的 工具 。 在 0.01M 两 二 酸 环境 中 ， 被 
琥珀 酸 有 氨 酶 催化 之 下 珀 酸 氧化 反应 受 强烈 的 抑制 〈 见 第 7-8-2-1 BS 
性 抑制 作用 ) 。 故 在 肌肉 片 中 能 氧化 循环 中 之 酸 类 ， 若 已 添加 0.01M 之 两 二 


” 酸 ， 则 反应 将 仅 进 行 至 琥珀 酸 之 形成 时 需 止 ， 而 此 酸 将 灼 续 积聚 。 


在 丙酮 酸 上 丙 二 酸 之 效应 是 亚 须 因 解 的 ， 经 已 陈述 ， 加 话 某 些 二 羧 酸 或 


”三 凑 酸 於 肌肉 均 枝 中 ， 则 促进 此 等 肌肉 组 织 之 呼吸 作用 。 炎 续 显 示 被 肌肉 均 ， 


竖 行 氧化 性 的 丙酮 酸 将 因 闫 加 此 循环 中 间 物 ， 二 或 三 ERR, 於 此 物 系 中 而 被 
催化 。 此 等 酸 类 之 氧化 作用 秽 得 草 醋 酸 ， 而 此 草 栈 酸 再 与 由 丙酮 酸 形成 之 乙 
Mi: - COA 化 合 。 但 仅 需 要 少量 的 〈 催 化 量 的 ) 循 焉 中间 物 ， 因 一 做 存在 便 
能 在 循环 中 经 历 许 多 次 ， 且 每 次 消费 一 分 子 之 乙 酷 基 - CoA, KEEP MR 
中 循环 之 正常 作用 方式 。 

| 显然 , 在 丙 二 酸 一 境 中 ， 琥珀 酸 胸 氨 酶 不 能 氧化 琥珀 酸 饥 反 - TMB: 
故 玻 珀 酸 将 积聚 起 来 。 此 等 条 件 下 ， 使 用 乙 酮 基 - CoA 仅 能 在 供应 能 缩合 
之 草 醋 酸 时 进行 。 故 易 见 反 - 丁 烯 二 酸 及 草 栈 酸 均 傈 仅 坑 能 供应 使 用 乙 酷 基 
- CoA 之 化 合 物 ， 因 在 循 正 中 均 需 中 间 物 ， 轻 琥珀 酸 胸 氨 酶 后， 能 再 转 男 扔 
草 栈 酸 。 尤 有 举 者 ， 此 等 物质 必须 疾 加 化 学 计量 的 量 与 所 用 之 乙 酷 基 -CoA 骨 
当量 之 量 。 基 如 之 三 羧 酸 或 “- 氧 代 成 二 酸 在 两 二 酸 抑制 系统 中 冰 无 助 丛 ， 
因此 等 酸 仅 能 经 琥珀 酸 胸 氨 酶 转变 人 坑 草 酷 酸 。 

三 羧 酸 循环 之 酶 类 有 一 种 抑制 剂 坑 氟 MRM Cfluorocitrate) 可 抑 
制 岛 头 酸 酶 。 氟 化 榨 檬 酸 仍 一 有 趣 的 抑制 剂 , 因 它 能 在 生命 组 胞 中 被 合成 ， 而 
此 点 完成 其 抑制 的 作用 。 某 些 在 南非 洲 的 植物 坑 毒 物 ， 因 含有 一 氟 酷 酸 ( 
monofluoro acetic acid,» FCH,COOH ) 。 此 化 合 物 信用 做 角 思 剂 与 稀 合 
Bk BUR 化 榨 檬 酸 之 物质 ， 因 缩合 酶 能 用 做 氟 化 乙 栈 基 - CoA KR —- BA 


7 
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KE CME - CoA 。 氮 化 榨 样 酸 形成 后 却 饥 一 强力 的 饲 郑 酸 酯 抑制 刊 ， 且 在 
和 组织 中 积聚 大 量 榨 样 酸 而 毒害 动物 。 

12-5-3 三 羧 酸 循环 存在 之 证 明 (Demonstration of the Tricar- 
boxylic Acid Cycle) “ 若 对 一 个 未 研究 之 组 积 器 官 中 是 否 有 此 循 下 存 在 
时 过 问题 ， 则 须 确 伍 如 下 各 种 入 所 : a) 讨 循环 之 中 间 体 应 被 此 等 粒子 氧化 ; 
人 b) 丙 酮 酸 之 氧化 作用 几 被 添加 催化 量 之 二 或 三 次 酸 而 强烈 的 刺激 ; COM BM 
之 氧化 应 被 两 二 酸 所 抑制 ; 及 (d) 丙 酮 酸 之 氧化 在 如 此 抑制 系统 中 应 需要 化 学 
计量 的 二 产 酸 。 故 当 可 以 侦 测 出 在 线粒体 中 之 酶 类 ， 且 若 该 等 物质 不 能 仔 多 
单 紫 出 来 ， 则 必须 加 添 某 些 所 需 之 辅 因 素 (如 NAD+ 或 Mgz+ ) . SERRA At 
等 观察 均 可 用 线粒体 施行 ， 唯 须 强 铀 在 动物 组 织 上 最 初 的 观察 将 用 各 种 均 歇 
a 

12-5-4 Krebs 循环 中 间 物 之 氧化 作用 (Oxidation of Krebs 
Cycle Intermediates) 就 此 点 葵 我 们 已 加 强 致 力 於 Krebs 循 政之 分 解 代 
澳 性 质 的 研究 。 妇 其 完成 丙酮 酸 之 完全 氧化 作用 的 能 力 ， 或 更 精确 的 避 由 两 
Rake (RPE 12-1 ) 衍生 之 乙酸 基 - CoA #48 CO, 及 H;O , MIE RCM - 
CoA 能 由 其 他 来 源 衍生 ， AmiRwR2 2S (lt =m) eae 
裂 〈 第 十 七 章 ) 而 成 。 

Krebs 循 下 显然 能 做 坑 对 於 此 循 一 本 身 之 七 种 二 - 及 二 - Rene 
化 的 一 种 机 程 。 有 一 实例 ， 即 讨论 反应 的 进 乱 性 中 ， 在 分 裂 机 白 氨 酸 时 产生 
的 琥珀 酸 能 完全 氧化 志 CO; 及 Hzo 。 起 始 时 ， 琥 珀 酸 经 反应 12-7 直至 12-9 
转 缀 局 草 醋 酸 。 在 此 点 上 ， 草 醋酸 认 是 能 与 1 RH ZZ Mee - CoAMA, 1B 
事实 上 ， 旋 简单 地 表示 由 循 焉 加速 醋酸 之 氧化 ， 因 由 琥珀 酸 乃 使 草 醋酸 之 省 
度 增 大 也 。 和 谷 完 成 草 酷 酸 之 完全 氧化 ， 此 化 合 物 应 转 帮 回去 成 需 磷 酸 烯 醇 丙 
MARE, EMRE (gluconeogenesis ) (第 10-7-2 A) PMR. BURA 
Be HE ae EO A RR (第 12-4-8 项 ) Re 
进入 ies, BS ee eZ eR Oy 9 SE EH «12-4-838), 
此 草 栈 酸 於是 再 被 PEP- 6 Re 2 ig SS RE RS (28 10-7-2 项 )。 
在 此 点 上 ， 磷 酸 烽 醇 丙 MEM, MIke 
丙酮 酸 〈 第 10-4-10 A) 。 

后 一 种 化 合 物 於 是 再 进入 线粒体 ， 且 被 氧化 般 CO; 及 HzO ， 即 依 前 所 讨 
葵 之 循环 反应 。 注 意 此 程序 在 反应 10-14 中 由 草 栈 酸 之 四 个 碳 原子 中 志 二 个 
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| ALCO, ， 其 聊 三 个 则 在 两 柄 酸 本 身 之 氧化 过 程 中 再 转 绝 饥 CO, 。 过 种 由 
CO, - 固定 的 ， 糖 酵 解 的 (10-7 ) ,及 Krebs 循环 酶 类 组 合 来 氧化 草 醋酸 
， 显然 在 相 胞 质 及 线粒体 间 是 靠 配 位 的 。 此 事 已 在 第 10 -7-2 ht. 


法 _ 


~=—s«12-6 =| RBG ZAG (Regulation of the Tricar- 
= boxylic Acid Cycle ) 
| 连续 地 供应 被 氧化 的 NAD+ 及 使 Krebs 循环 操作 得 以 进行 。 电 子 传 通 程 
。 序 的 酶 类 《第 十 四 章 ) 完成 此 生命 的 活性 及 伴生 氧化 性 的 磷酸 化 作用 程序 。 
， 此 成 这些 反 应 是 被 抑制 的 ， 一 般 言 之 ， 即 Krebs 循环 不 能 行使 功能 。 但 其 能 
。 行使 的 功能 ， 其 速率 是 被 很 微妙 的 控制 着 的 。 
， 在 Krebs 循环 中 坑 氧 化 作用 提供 乙醚 基 - CoA 的 两 酮 酸 股 氨 酶 在 NADH 
， 或 乙醚 基 - CoA 之 省 度 已 过 到 水 雁 时 便 被 抑制 了 。 在 ATP 省 度 增加 时 产生 的 
， 环 状 AMP 也 能 应 加 控制 作用 ， 作 明和 过 哺乳 动物 丙酮 酸 觅 氢 酶 能 被 环 状 AMP - 
。 活化 的 蛋白 质 激 酶 来 磷酸 化 。 丙 酮 酸 脱 氨 酶 之 不 相同 的 一 条 肽 链 中 有 一 个 糙 
， 氢 酶 基 之 磷酸 化 作用 使 整个 酶 错 合 体 不 活化 了 。 当 ATP 及 环 状 AMP 滤 度 减 低 
时 则 发 生 复活 化 ， 灶 果 径 一 磷酸 解 酶 (phosphatase ) 使 此 栈 行 具 磷酸 化 作 
| 者。 控制 机 程 册 灶 原 合成 本 的 栅 舌 似 其 中 本 之 三 酸 化 形式 《硝酸 两 酸 股 
8G) 力 是 此 酶 之 非 活性 形式 。 

樟 样 酸 合成 酶 在 精巧 的 控制 下 ，ATP 及 NADH 均 可 抑制 此 Krebs 6 BAY 
Mee. CMBR se _EATP R NADH 之 抑制 作用 也 已 注意 (第 12- 
4-3 项 ) 。 故 组 胞 之 “能 量 充 给 ”可 影响 之 次 酸 循环 操作 的 速率 。 


12-1 Krebs 循环 之 和 组 成 代谢 的 性 质 (The anabolic na- 
ture of the Krebs Cycle ) 


将 在 第 十 七 章 中 见 及 Krebs 循环 力 细 胞 之 某 些 关键 性 生物 合成 中 间 物 之 
二 主要 来 源 。 有 一 显著 的 实例 是 反应 12-4 中 形成 的 wa- 氧化 成 二 酸 〈a-ket- 
 ogilutarate) 。 a- 氧 化 成 二 酸 对 於 玖 氮 酸 ， 玖 酷 胺 ，2,5- 二 氨基 成 酸 

(ornithine) (以 及 瓜 氨 酸 及 精 氨 酸 之 5/6 的 碳 ) , HAR, URBRHS 
酸 的 生物 合成 提供 碳 架 构 。 其 他 基本 中 间 物 坊 现 珀 酷 基 -CoA, BRAKE 


BR Rn ah Se 


SR 
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mec, VAL, DARA Ra te ch Ae Keo ( porphyrin) 。 其 他 更 特殊 的 
实例 可 学 出 的 是 : EAR (vacuoles )/PRRHMRRMERH 
K ( sedums ) RHREREDS RORSSRRBRBSAEKLBBPAR 
起 源 。 

ERR o- 氧化 成 二 酸 ， 或 任何 其 他 聘 ebs 循 环 中 间 物 在 一 组 成 代谢 
任务 中 的 功能 ， 必 须 引 起 一 简单 的 要 求 。C, 单 位 (CMH - CoA ) RC, 单位 
(SBM) 和 结合 且 在 Krebs 循环 中 引起 ea- ARB (RHE) 必 
须 提供 相当 於 此 氧化 成 二 酸 之 化 学 慎 量 的 量 ， 以 移 除 组 成 代谢 的 目的 。 故 ， 
若 一 细胞 知 由 <- 氧 化 成 二 酸 秽 出 5.76pmoles 之 诸 氨 酸 在 所 需 之 全 部 时 间 
内 必须 提供 5.76 moles 2 Chit & - COA 及 5.76 umoles 之 草 酯 酸 来 “均衡 
hem 22” | 

VASRBIC ROBHH ERD” KRHS, SHSBLZSEHRS 
 EREKE HD, 7M - CoA 可 由 丙酮 酸 衍 生出 来 〈 反 应 12-1), ME 
碳水 化 合 物 中 有 其 来 源 ， 因 在 糖 酵 解 中 碳水 化 合 物产 生 丙 酮 酸 。C。 单位 也 
能 由 脂肪 酸 在 6- 氧化 作用 过 程 中 〈 第 十 三 章 ) 衍生 。C4 单位 之 草 醋 酸 可 由 
一 些 来 源 衍生 ; 已 计划 其 由 丙酮 酸 之 产生 力 透 过 丙酮 酸 次 酸 酶 之 作用 《反应 
10-13 ;及 12-11 ) 。 也 可 由 PEP - 效 酸 激酶 〈 反 应 10-14 及 12-12 ) 产生 ， 
HR, EE ERS REM Krebs 循环 之 碳 原子 而 不 是 引入 。 一 草 栈 酸 之 
非常 重要 的 来 源 是 由 Krebs 循环 本 身 的 中 间 物 而 来 。 故 立刻 即将 陈述 的 在 己 
醛 酸 循 下 (glyoxylic acid cycle) 中 产生 的 琥珀 酸 能 经 由 反应 12-7,12-8 
DR12-9S BAC MERAH, BK, SMM KMS eCMREL 
用 而 产生 之 (817-4-1 3A) 。 

12-7-1 租 成 补充 的 反应 〈(Anaplerotic reactions) MHZ 


Krebs 循 环 的 和 组 成 代谢 性 质 已 引起 一 问题 即 当 某 些 中 间 物 人 坊 组 成 代谢 目的 而 用 


RRBhMY ZBE in HEB HR. H.L Kornberg KE BRBAK KS “ 
充 ” 或 “充满 ”反应 称 局 “和 组 成 补充 的 反应 “。 其 中 有 些 早 已 寺 芥 过 了 ， 而 
另外 一 些 人 尚未 陈述 的 便 在 此 尸 讨 其 之。 

G WMBREMB ( pyruvic carboxylase) :在 动物 组 织 中 单纯 而 最 
重要 的 组 成 补充 的 反应 是 藉 丙 酮 酸 羧基 酶 ， 一 种 缕 粒 体 的 酶 ， 的 一 种 催化 反 
村 
此 酶 之 性 质 已 在 第 10-7-2 项 中 僚 述 。 糖 酵 解 反应 及 三 将 酸 循 焉 中 的 中 间 物 


O ARKE TW BEE & ( phosphoenol pyruvic acid carboxylase) 
(PEP = 羧基 酶 ) AL MBE 12-12 : 


CO,H ge 

COf + C—OPO ee 

fe. + 3H, + H,O0 —> | + H,PO, (12-12) 
I CH ; 3 中 
CH, : 
Be AR ih 82H AAR Swe 
Phosphoenol pyruvic Oxalacetic acid 
acid 


此 酶 需要 Mg2+ 使 之 活化 ; 此 反应 是 不 可 逆 的 。 磷 酸 烯 醇 丙酮 酸 状 基 酶 在 高 等 
植物 ， 酵母 ， 以 及 类 菌 中 存在 〈 假 单 胞 菌 pseudo monad 除外 ) , 但 动物 中 则 

” 否 。 直 或 者 有 些 像 丙酮 酸 羧基 酶 一 样 的 功能 ， 即 需 保 证 使 Krebs 循环 有 一 通 
， 当 的 草 酯 酸 供应 才 如 此 的 。 若 干 品种 之 酶 被 1,6 - BRM, RA 
像 Krebs 循环 之 功能 可 以 通 当 的 氧化 由 葡 葡 糖 已 转 杰 的 丙酮 酸 。 磷 酸 烯 醇 丙 
酮 酸 羧基 酶 被 天 门 冬 酸 所 抑制 ; 此 效应 现在 已 经 洞 晓 草 栈 酸 乃 天 门 冬 酸 之 直 
接 先 质 时 OMAR) 便 可 膀 解 。 故 ， 此 生物 合成 之 顺序 需 : 


£ ” 磷酸 烯 醇 页 酮 酸 Bem “” 天 门 冬 酸 

Phosphoenol pyruvate ——> Oxalacetate —-» Aspartic acid 
HPEPG@ RAPS RM RRR Rae, BRS REAR he 
Males — SRM aS. 


© BRABRAMBRREMM (在 第 10 -7-2 HbR) 在 学 理 上 能 催 
化 由 丙酮 酸 而 来 之 草 酷 酸 的 再 补充 作用 。 但 对 於 草 酷 酸 此 酶 之 亲 和 性 非常 大 
CK, =2x10°°), MN CO, BIE. Kiwi Ames ARBRE 
成 : 


ee 


ie ad mall ol 3 ' =e ie babe \ ware he 
z 
. 
一 
389 
”由 此 反应 催化 联结 之 。 
CO,H 这 人 | 
乙 栈 其 -CoA 
ES? + or? AP OS + ADP +H,PO, (12-11) 
CH, 
丙酮 酸 = Babs 
Pyruvic acid Oxalacetic acid 


tees a 
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COOH 
COOH 
| C=O 
CH, ee 
os BS 1 BF A Bax . 草 醋 栈 
Phosphoenol pyruvic Oxalacetic acid 


acid 


eo PRR eR CO; 形 成 BRR TMK Ne 
2 Keg #£ pH 7. B 1.6. 


CO,H 
re H | 
HOCH 
£0, + ze -O + NADPH + Ht —— i + NADP* (12-14) 
én, ehh: 
丙酮 酸 L -36 RRS 
Pyruvic acid ' t-Malic acid 


BRERBEBDPEE, EASHDARDEAATMAPERBRE CH, 
在 如 此 组 积 中 优 一 通 应 酶 (adaptive enzyme) ] 。 相 信 此 酶 是 重要 的 ， 
对 於 生物 合成 的 目标 能 产生 所 需 之 NADPH 。 此 物质 与 成 糖 磷酸 途径 之 两 种 觅 
SMS 〈 第 十 一 章 ) 及 “NADP+ -~ 特殊 机 樟 檬 酸 觅 氨 酶 "第 12 -4-3 项 ) 在 一 
起 提供 一 途径 。 不 是 由 糖 酵 解 便 是 由 Krebs 循环 中 闻 物 产生 被 还 原 的 酶 。 在 
某 些 植物 中 莫 果 酸 酶 在 光合 成 中 行使 重要 任务 。 

12-7-2 固定 CO。，- 反应 (COe-Fixation Reactions) 反应 12- 
11 直至 12-14 均 需 固 定 C9; 反 应 之 实例 。 最 初 观 察 帮 Wood 及 Werkman 两 
氏 在 1936 年 研究 此 等 反 认 而 得 。 他 们 窗 见 丙 酸 细菌 〈propionic acid ba 
cteria HH HBA K ARR RMB RS REEKDPARAMZH HES 
kre. BHELAMRAREBBAMRE ST, PRAEN RATS RR. 
现在 ， 生 理学 的 固定 CO,HRACHHEARBMACKRALADA, AE 
包括 上 述 之 组 成 补充 的 反应 ,- 且 亦 包 括 族 如 酶 类 ， 忆 酶 基 - Co4 羧基 酶 〈 第 
8-6-3 项 ) ， 丁 酶 基 - CoA KRM (第 13-8 MH) ， 以 及 1 ,5- 二 磷酸 核 酮 
#6 88 ( ribulose-1,5-diphosphate carboxylase ) (第 15 -10-2-1 目 ) 
在 内 。 


了 ea 
sae 本 ww eee te en 性 er 
‘ ei sas - Y P 全 
7 一 
1 ES 到 ms : 国 
F ‘ee = #1 —f ’ wt y 
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” 12-8 乙 醛 酸 循环 The glyoxylic acid cycle ) 
三 羧 酸 循环 之 两 种 主要 任务 现 已 陈述 : CMR - CoA (RAM Zh 
— 基 -CoA 之 化 合 物 ) 之 完全 氧化 作用 及 多 重 的 组 成 代谢 活性 — ORAM, RO 
«HABE - CoA ， 天 门 冬 酸 之 合成 。 因 循环 之 反应 〈 反 应 12 -2 至 12-9 ) 仅 能 
降解 醋酸 虞 ， 而 剩 父 的 基本 问题 是 若干 有 机 体 组 织 (SM RS, 
 ， 千 高 等 植物 在 其 生命 循 性 之 某 阶段 中 ) 能 如 何 利用 醋酸 ， 做 志和 细胞 之 所 有 碳 
KAD ZB. AHN, AASB AE Krebs 循环 被 氧化 局 CO,R 

。 Hz0 如 何 醋酸 能 在 若干 组 积 中 引起 碳水 化 合 物 也 和 氨 酸 一 样 是 由 三 羧 酸 循环 
a TENSE ? ) a 
AARNE H. L. Kornberg SMC RRM, SULLA 
ARR SMRORREM R-AK KRR ERB AR KAM, 过 
 ~FRABALMMAM 〈 图 1 2 -1) 。 事 实 上 ， 乙 醛 酸 循 环 经 过 旁 通 之 反应 


* $530 it --CoA—»_ fEIIK 


KPA BK 


PEP —> 8 R24 


贺 12-1， 乙 醛 酸 循环 ， 示 明 - 莫 耳 之 琥珀 酸 由 二 莫 耳 之 醋酸 ( 需 忆 酮 基 -CoA ) 形成 。 


全、 
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(bypasses reactions ) 由 Krebs 循环 之 反应 12-4 直至 12-8, 在 此 消去 
两 个 产生 CO, 的 反应 〈 反 应 12-4 及 12-5 )。 雳 通 反应 由 两 个 反应 组 成 (1) 
办 榨 檬 酸 分 裂 坑 琥 珀 酸 及 乙 醛 酸 匣 ， 及 (2) 二 瓷 栈 酸 与 其 他 乙醚 基 - CoA 反应 
KR B, 3 

cat eR ERMABBRRAL, KARBBER (ABBE MKIA 
去 酶 isocitrate lyase) PRU KRRBERCEE : 


FR ID RS 
Succinate 
CH,—COOH 
H,C—COOH 
2 H,—COOH 
HC—COOH 
一 一 Mike 二 (12-15) 
HOC 一 COOH 
H O—C—COOH 
H 
喷 樟 檬 酸 乙 醛 酸 
lsocitrate Glyoxylate 


CRECMBA BH 1 RECOM - CAMS -BRBRE HRN 
RR SA (RAE 12-2 ) BU. WREGBRMRRSRM (malate 
synthase ) : 3 


乙 酮 基 -CoA 
Acetyi-CoA 
i CH,—COOH 
+ + H,O 一 > HOC—COOH + CoA—SH (12-16) 
O=C—COOH | 
| 3 
上 月 
Z AEBS L-$aA RA 
Glyoxylate L-Malate ; 


而 此 等 二 反应 旁 通 Krebs GRHRBEEASR, EHASLABK-AB 
AE RRB REIRE AS (反应 12-9 ) , 榨 榜 酸 合成 酶 〈(12-2 ) ,以 及 岛 头 
BM (12-3) 之 催化 反应 一 讲 写 出 垮 止 ， 此 五 种 酶 在 一 起 乃 组 成 乙 醛 酸 循 
环 而 且 完 成 将 2 莫 耳 酶 酸 (BCME - CoA) MB ARAM (图 12-1 ) 。 

现在 乙 醛 酸 循环 之 完全 意义 便 是 实现 琥珀 酸 之 坊 此 循 下 之 一 种 生成 物 ， 
能 承受 以 上 所 述 之 反应 。 例 如 现 珀 酸 能 转 轰 局 琥珀 醚 基 - CoA (反应 12-6 ) 


393 


及 做 坑 楼 啉 〈(prophyrins ) Z—-MXH. RIBERA RM12-7 8412 


-9 被 氧化 仿 草 酷 酸 ,， 且 能 对 於 天 门 冬 酸 之 合成 有 所 利用 (第 17-4-1 项 ) ， 
及 其 他 化 合 物 (Piso) CHAPS RATE, SR RES BS PEP 


«AREER (gluconeogenesis) Z RM. Mk, MMAR Z MH - 
。 CoARA (反应 12-2 ) 且 对 於 在 一 组 成 方式 中 行使 Krebs 循环 做 需 早 期 之 
特殊 需要 (第 12-7 节 ) 。 


较 高 级 植物 之 组 织 含 有 乙 醛 酸 循环 功 能 的 ， 便 具有 组 胞 器 (LBB, 
glyoxysomes ) ， 此 和 组 胞 器 朗 具 有 操作 此 循 焉 所 需 之 五 种 酶 类 (第 9-10 季 )。 
很 有 负 趣 注意 到 乙 醛 酸 体 在 高 脂 质 种子 的 子 药 中 呈现 则 篇 短发 芽 期 ， 且 此 脂 
质 用 做 碳水 化 合 物 合成 之 主要 碳 源 时 亦 呈 现 之 。 故 高 脂 质 种 子 〈 例 如 花生 蕊 
麻子 ) 能 将 脂 质 转 磷 坊 碳 水 化合物 ， 动 物 及 大 多 数 植 物 都 不 能 实行 此 合成 的 
反应 ， 因 均 缺 乏 乙 醋酸 循环 也 。 


12-9. 线粒体 的 分 区 作用 《Mitochondrial compart- | 


mentation ) 


在 第 九 章 中 已 读 及 三 羧 酸 循 环 之 酶 类 其 部 位 不 是 在 内 部 膜 中 便 恒 在 内 部 
基质 中 。 许 多 辅酶 〈NAD+，FAD, TPP, RE, CoA-SH ) 及 辅 因 子 (Mg2+， 
ADP, GDP ) 和 与 此 循环 和 结合 也 均 局 限 在 由 细胞 质 内 此 等 化 合 物 所 在 处 而 来 之 
膜 内 或 基质 内 。 丙 酮 酸 氧化 作用 仅 在 “~ MBBS ABORT ETN, KOE 
穿 过 内 膜 进 入 基质 ， 在 基质 处 所 需 酶 类 即 局 限 於 此 。 

#2 A Krebs 循环 之 酸 类 ;} 到 线粒体 中 是 由 交换 机 程 完成 的 。 故 对 於 藉 果 酸 
及 琥珀 酸 之 进入 ， 必 须 有 相当 量 之 无 机 磷酸 离开 此 和 线粒体。 对 於 榨 样 酸 及 办 
榨 榜 酸 亦 行使 相同 之 交换 机 程 。 通 成 对 比 ， 反 丁 烯 二 酸 及 草 栈 酸 不 能 由 任 一 
方向 穿 过 和 线粒体 膜 。 

ax- 酮 基 戊 二 酸 能 进入 或 穿 出 细胞 器 而 运动 ， 但 必须 有 一 相当 量 的 藉 果 
酸 由 相反 方向 经 过 : ( 见 第 14-10 MH, BRAN) 。 

对 於 脂肪 酸 合成 醋酸 单位 之 重要 来 源 是 乙醚 基 - CoA 由 丙酮 酸 之 氧化 
性 胸 羧 基 作 用 在 线粒体 内 生成 的 。 但 黎 参与 脂肪 酸 合 成 乙 栈 基 - CoA HA 
瑰 至 细胞 质 中 在 该 不 乃 发 生 反 应 。 乙 酷 基 - CoA 之 不 能 穿 过 内 部 膜 将 在 第 十 
SHHSR, HRESRRHRSALRECASRYHEA, MOREE Fy 


ted J toa 


¥ 


a SN eee en ~~ 2 Lan el a 和 


ba) 


有 a Sd eee op! ae 
a cars Salah Ge Doe A 


Carey een oe Pane 


Neg te en el Le 
is 2 . 


‘ae ats Vane. Ge ke 
‘ er) Aes ’ 
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CGE HEARED Z MI - 内 毒 具 形式。 榨 檬 酸 也 能 行 此 相同 之 任务 。 
反应 12- 2 HEHE Z RARER AER HLA, Ace Eh, ARAB ATP 
Ea ABR Rie 2 WE Rs 9B wR ZEAE - CoA : 


COOH 
CH,—CO,H lee 
HO—C--CO,H + ATP + CoASH 一 CH 9-S-CoA + + ae + ADP + H,PO, 
CH,—CO,H 0 [3 
COOH 
(12-17) 
1315 AS 2 Rg EE-CoA 草 醋 本 


Citrate Acetyl-CoA Oxalacetate 


在 此 反应 中 生成 之 草 栈 酸 中 碳 原子 能 依 其 方式 回转 至 和 线粒体， 过 是 在 钴 
hw th BER NAD+ 藉 果 酸 觅 毛 酶 还 原 志 闽 果 酸 以 后 的 事 。 在 线粒体 基质 中 


BRE BRAM RS MR, kM —-RA SCM - CoA 而 形成 榨 檬 


酸 ， 且 如 此 重复 此 程序 〈 第 14-10 AH) 。 


BEM E 


1.T.W. Goodwin, ed., The Metabolic Roles of Citrate. London: 
eC ageiniy Press, 1968. 
此 书 有 八 个 主题 泗 盖 三 羧 酸 循环 之 大 量 风 貌 。 各 主题 由 登 崇 2 Sir Ha- 
ns Krebs 的 生物 化 学 学 会 计 论 会 所 发 表 ， (a LS 
Zo 
9.) .M. Lowenstein, “The Tricarboxylic Acid Cycle, ” in Metabolic 
Pathways ,D.M, Greenberg, ed. 3rd ed., vol. 1. New York: 
Academic Press, 1967. 
一 本 三 羧 酸 循环 之 评论 包括 立体 化 学 的 景象 。 
3.H.L.Kornberg, “Anaplerotic Sequences and Their Role: in 
Metabolism, ” in Essays in Biochemistry. vol. 2. London: 
Academic Press, 1966. 
此 类 问题 之 权威 之 作 。 
4.H. Beevers, Ann. N.Y. Acad. Sci. 168,313 (1969). 
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乙 醛 酸 循 环 存 在 於 某 些 植物 组 继 中 。 “~ 


5. H.G. Wood and M.F. Utter, “The Role of CO, Fixation in 
Metabolism,” in Essays in Biochemistry, vol .1, London: Academic 
Press, 1965. 

HCO. He RERK=RBRBMAZEBHTSE, B-—AMMNS 


fF o 


6, E.A.Newsholme and C.Start, Regulation in Metabolism. London 
-~ Wiley, 1973. 


| 4 是 
1. SENRERGBRBHIRY, Krebs 循环 及 糖 酵 解 ， 显 然 一 净 的 脂肪 酸 
WBRRKLAM (MBH) 不 能 发 生 。 故 ， 当 一 鼠 饲 以 放射 性 酯 酸 
EGEH COOH ) 95611198 te A ME BH 示 明 已 糖 单位 之 
(rl i RH. 
2. 一 动物 注射 用 14C 标 吉 的 放射 性 丙酮 酸 


2 oe ta 
O 


RA BRODY HZ ARERZBRARKHH. ADEA HOF 
出 之 二 氧化 碳 中 1C 之 呈现 有 关 之 酶 - 催化 反应 的 系列 。 
3. 设想 一 通 当 的 或 可 能 的 酶 催化 反应 顺序 ， 由 此 a-. 酮 基 已 二 酸 〈a-ke- 
toadipic acid) (一 个 “- 酮 基 ， 六 碳 二 羧基 酸 ) 可 能 由 乙醚 基 - 
CoaAK «e-MARARAKZ. ARRBRTUAMABENRAT. 
ig 
- ==(0 
要 Pie 


co 


a - 酮 基 已 二 酸 

a-Ketoadipic acid 
4. KBR o- MERABAACHRAM ( 及 其 他 五 碳 之 氮 酸 ) ， 前 者 
则 塌 而 不 是 由 丙酮 酸 便 是 由 酷 酸 能 合成 之 , 蕾 霹 其 惟一 之 碳 源 。 写 出 代谢 


的 途径 ， 由 此 途径 微生物 能 由 每 种 南 碳 源 而 完成 ite! 


= 


a 第 十 三 替 
Ae 2 ARE 
3 Lipid Metabolism 


目标 ABLH-ASERANRERAZRARRRKAER, RE 
二 部 分 烃 各 种 组 织 利 用 脂 质 以 降解 ， 生 物 全 成， 以 及 酮 体 之 形成 各 项 情形 庄 
BZ. Kit POHL SAME EAR RK RH BBM RT 
BARERAT Be, 


13-1 引 & Introduction) 


EDM, RROAREZ, BH, SERRMYH= MET 
油 类 ; 均 能 迅速 移动 且 降 解 以 应 细胞 对 能 量 的 要 求 。 一 种 典型 的 脂肪 酸 在 完 
全 燃烧 中 有 一 大 的 负 自由 能 妈 化 : 


AG’ = —2340 kcal/mole 


KR Se 75 A ER RRA RKKAMRT BH Ae RAB ER 
ZARA RK MARAWR MRE RSI HRRAKREE Le REME. 
HUBRRAMARDME RM RETR BTA, PUISARIEA 9.3 kcal, 而 碳水 
KA DRBA A RN HAE 4.1kcal/gmo 
«BRR AA MR RD REE) 5 AR SB CAE C insula - 
tors ) 就 是 此 等 内 组 织 器 官 神经 和 组织 Cnerve tissue), M2 ( plasma 
membrane ) ， 以 及 次 细胞 质 的 粒子 诸如 线粒体 ， 内 胞 竖 网 (endoplasmic 
reticulum) ， 以 及 具有 复合 脂 质 饥 基 本 成 份 之 核 类 。 此 外 ， 在 线粒体 及 在 
RRR RRNA MD, KHAN ERNEST RRA, LAK 
的 部 位 ， 均 在 其 基本 结构 中 含有 脂 质 之 衍生 物 。 | 
已 经 指 陈 ， 在 动物 细胞 中 有 效能 量 的 主要 储存 形式 是 脂 质 分 子 。 当 热量 


TI Sees 
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”之 汲取 超过 利用 之 量 ， 过 剩 食物 乃 以 不 转 构 的 脂肪 形式 储存 於 体 内 。 辑 体内 
“不 能 像 吉 样 的 大 量 储存 任何 其 他 形式 的 物质 。 例 如 ， 碳 水 化 合 物 旭 转 缀 需 糖 
原 〈glycogen )， 但 戏 笨 之 储存 此 种 多 糖 类 的 本 贪 ， 做 需 能 量 的 有 效 来 源 ， 
BARRA, EERNTRhPORRRRMBEL5 至 6 %， 且 在 骨 
RAL 〈keletal muscle) PHRPHSBE0.4~0.6 % 而 已 。 血 葡萄 糖 
FER ZER SR MRS 100ml 中 含 60 一 100 mg 溃 度 的 糖 原 。 只 在 病理 
情况 下 此 等 省 度 有 猛烈 的 轰 化 。 故 正常 动物 应 十 分 仔 炙 的 性 和 节 ， 或 用 激素 的 
或 用 代谢 的 调节 ， 碳 水 化 合 物 以 及 此 类 化 合 物 之 疙 度 在 各 组 积 中 ， 只 能 有 限 
的 做 需 能 量 的 储存 形式 。 

蛋白 质 ， 第 三 种 重要 的 食物 分 类 ， 在 生物 功能 中 不 同 於 碳水 化 合 物 及 脂 
Bs 对 於 “ 新 BORARKBU REAR KE, AHR +E, ， 以 
及 其 他 含 氢化 合 物 之 合成 做 饥 碳 骨干 的 基本 来 产 。 再 者 ， 在 成 年 的 组 织 器 官 
中 ， 活 泪 的 成 长 已 经 停止 ， 氮 之 放出 多 少 与 氨 之 汲取 互相 配合 ， 而 且 器 官 显 
示 未 有 由 饮食 中 储存 过 多 的 蛋白质 之 趋势 。 


13-2 REBAR ese (The fate of Dietary Lipid) 


图 13-1 中 以 图 解 方式 表示 身体 内 脂 质 之 流动 情形 ， 三 种 重要 部 分 是 肝 
Bey mm, CLRISTMR (adipose tissue ) 。 肝 胶 及 脂肪 和 组织 均 需 代谢 活 
性 的 主要 部 位 ， 而 血 补 做 需 一 传 静 输 适 系统 ， 其 他 部 分 包括 心 的 及 骨骼 肌 ， 
均 坑 重要 的 脂肪 酸 及 酮 体 的 使 用 者 。 


13-3 AR 腔 - (Lumen) 


在 小 肠 (small intestine) ZRH, GARY ( conjugated 
bile acid ) JHRAS Mi ( pancreatic lipase ) 环 境 下 ,三 酶 基 - HERR 
自由 脂肪 酸 ( free fatty acid) ，FFA ， 及 单 酷 基 甘油 (monoacyl gl- 
ycerol) ，MG 。 #t#UBHRMERK A (RA detergent ) /I-BH 
的 脂 质 CRSA) R— mee CF ER, (taurine) RHRB (glycine ) J 
SBS} AT ALK Wt AR » WSR, WR ee IE KR <Cmicelles ) of 
OR, FRAN RTH, BRAK, MRERDAEAM. MRA 


-~ 一 ~4 9 an cus -~ 


FFA 看 一 一 全 和 才 = 一 信 二 -0 2 


aE Cohai ae 


_ B- Ft 
+ 


AV) AS HG A, 


se aan TNS 一 


8 ARE . 上皮 细胞 HY Bik Mm 4g 绰 肪 和 组织 


”图 13-1 在 动物 中 使 用 脂 质 之 分 区 的 图 解说 明 。TG 一 三 酷 基 甘 油 (Triacylglycerol ) : 
M G 王 SAG Hi (Monoacylglycerol ) ; FFA 一 自由 脂肪 酸 (free fatty 
A acids), chol = fds (Cholesterol ): PL = 磷脂 (Phospholipids; KB 
=A (Ketone body); VLDL 一 非常 轻 密 度 的 脂 蛋 白质 (Very light 
全 _ density lipoprotein ) {SM 脂 生 白质 脂 酶 (lipoprotein lipase ) ; HDL, & 
密度 的 脂 蛋 白质 〈 high density tipoprotein ) 。 


hips PEt Mee FAI A RATE ts (BL, ME ik Ea 
Mok, 409] 59 PWR KC portal blood ) HATM, AM@ABR (gall 
| bladder) 再 循环 回流 至 腺 腔 。 


13-4 EB SRD RL BERR (Epithelial Cells and 
: Chylomicrons ) 
BED mate, We tT ah, DL Dee A = ma Eh Be, a ES 


“Dh 
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M\BZER MI, Ame Ae es be aT OF ZR 


(a) SE CoAAMATPZ 4K % ( Acyl CoA Synthetase ) 
RCH.COOH + ATP + CoASH YE“, RCH,CO—SCoA + AMP + PPi 


(b) ¥ af H +t iy 6 HH HH (Monoacyl Zlycerol acyl transferase) 


QO CH;OH QO CH,OCOR! 
RICH;CO--SCoA + RCOCH RCO H + CoASH ~ 
CH,OH H,OH 
BAR 二 栈 基 甘油 


(c) 二 酶 基 甘 油 酷 基 转 基 酶 (Diacylglycerol acyl transferase ) 


O CH,OCOR} O CH,OCOR! 
R?CH,CO—-SCoA + RCOCH 一 一 RCOCH + CoASH 
CH,OH CH,OCOR? 
=e Hb 


SOKW SME HI, KEDLBSM, URS eH RR 
FORRAA- ROE LRM Rb, BSCR AD 
WEAR TS (lacteals )o KSENT-VKEN, AROR 200 nm 含有 蛋白 
H0.2~0.5%, BiH6~10%, SM +RSMRMI~3 %, DRS 


| EH HH 80 ~90 %6。 Kee? se apie mee HAM EAR, RERE EE 


AK? Cthoracic duct ) HASH F AFAR ( left subclavian vein ) 
输入 血 彼 系统 成 一 种 乳 状 感 浮 体 。 由 血 共 移 动 乳 糜 微 粒 是 非常 迅速 的 ， 此 等 
粒子 之 牛 生 命 绝 驻 10 分 血 。 

在 同等 热 值 情况 〈 isocaloric conditions) F, KF RARAAE 
往 上 脂肪 组 织 中 储存 之 。 但 在 饥饿 情况 下 ， 当 脂肪 储存 对 动物 已 十 分 不 利 时 ， 
乳 麻 微粒 力 几 能 量 之 需 紧 和 而 主要 被 征 骨骼 肌 、 心 肌 ， 以 及 肝 胶 所 使 用 。 因 乳 
麻 微 粒 在 三 的 组 续 能 使 用 它们 之 前 必须 首先 有 其 三 酶 基 甘 油 成 分 降解 需 自 由 
脂肪 酸 ， 有 一 种 重 到 的 调节 因子 ， 脂 肝 脂 酶 (lipoprotein lipase ) ， 便 直 
PRE Bil Wt, Ge WE RG Ae cp: 


—— je aoe PS 。、“ 


ey ee oS ee 
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AG SAF 
REGS SESS, ams 甘油 egies 
oe wang 


被 标的 组 织 吸 取 之 


在 同等 热 值 情况 下 ， 局 限 在 标的 组 楼 毛 细 管 基 壁 上 的 此 酶 在 脂肪 组 织 中 有 高 
度 活性 。 故 由 乳 糜 微粒 衍生 的 自由 脂肪 酸 将 办 入 脂肪 组 织 中 储存 。 明 显 的 对 
比 ， 在 饥 侯 情况 下 ， 显 然 在 脂肪 组 织 之 血管 系统 中 活性 降低 ， 但 在 肌肉 、 肝 
肛 ， 以 及 心肌 中 均 需 要 其 能 量 的 流通 。 今 ， 任 何在 血 芒 中 之 乳 糜 微粒 阔 不 志 
储存 脂肪 组 织 而 使 用 ， 但 勿 宁 计 转 向 重要 标的 组 织 ， 诸 如 需 能 量 目标 的 肌肉 。 


13-5 ”脂肪 租 积 (Adipose Tissue) 


A ASR EEA RGR ZIRE eh eee eS “ABA 
is” (lipoprotein lipase) MVEA, th SH jgiR Bley B B= Me H hed 
图 13 -2 所 示 。 成 熟 的 脂肪 细胞 是 由 一 萍 层 细 胞 质 包 圳 在 一 大 滴 三 醚 基 甘 油 
上 所 粗 成 ， 此 三 酷 基 甘油 金 占 细 胞 纺 体 积 的 99 %。 一 个 完整 的 芙 核 的 短 胞 器 
已 在 脂肪 乡 胞 之 细胞 质 中 发 现 。 此 等 在 哺乳 类 及 饥 类 中 之 脂肪 细胞 ， 对 於 整 


。 个 动物 的 能 量 储存 处 所 行使 重要 任务 。 在 人 类 ， 主 要 脂肪 储存 处 即 是 皮下 组 


% ( subcutaneous tissue ) ， 肌 肉 以 及 肠系膜 和 组织 〈mesenteric tiss- 
ue) 。 通 成 对 比 ， 例 如 若干 急 类 、 鳍 鱼 则 用 其 肝 肛 储 存 脂 类 。 充 分 的 脂 类 包 
存 需 在 脂肪 细胞 中 之 三 醚 基 甘 油 ， 可 在 四 十 天 的 约 食 中 礁 持 生命 。 
脂肪 储存 东非 称 定 的 ， 即 脂 质 是 蒋 续 活动 及 储存 的 。 正 常 的 组 体 脂 质 量 
保持 一 相当 长 时 间 的 恒定 是 夭 一 种 谷 未 知晓 的 机 程 以 食 丛 疆 节 之 。 在 动物 遍 
侯 上 时 ， 长 时 间 操 劳 ,或 着 烈 运 动 后 , mim RAB LARK Cadrenalin ) 与 


。 脂肪 细胞 表面 内 的 一 种 特殊 受 纳 体 〈 specific receptor ) HRA Mi s| R—-K 


应 ， 如 图 13 -3 中 所 示 。 一 种 对 激素 敏感 的 脂 酶 被 活化 ， 迅 即 转 杰 三 醚 基 甘 
油坊 二 醚 基 甘 油 及 FFA 。 FFAR HM MRA MR, CERAM MAAR (serum 
albumin ) MAR AAR, KEW FFA - 白 肝 错 合 物 。 血 清白 肝 狗 造成 
50 SHMMEEAR. TFEHH 69,00, KEOREMKR BEAM L 


际 a ow 四 
i a > bs 5, +o ~ 了 Wu WE 
站 a a * va Re， 
一 et: ‘ 
m og cans 二 


AEF CoA HP pie: 2 BAS —D - 甘油 本 


a NADH Sepia ape 

MS RRR BR SU 

> 1,3- 二 磷酸 一 甘油 酸 
NADPH NAD+ +s 甘油 酸 aa 
2 3 - BBL 一 甘 油 


NADP+ aie tae oF Ee ki 
act 


| fag — BS ASAE 
as , AE CoA 
— ’ @ 


| = CoA 


41,2- 二 酷 基 甘油 


5 ae CoA 
: CoA 
= 三 酷 基 甘油 
a 图 13-2 有关 三 酶 基 甘 油 合成 中 之 酶 类 。 


4 © 8 6A6 © Bary HIRI 
4 Ope ea ole 3. a © 想 氨 酷 - 磷脂 转 栈 基 栈 
”@ = 糖 磷酸 脱 氢 本 @ 磷 腹 本 磷酸 是 

4 @ 3-Bias tam as CMH eam 
“(sw CHER OR RE 人 @O =naosas anes 


am a an 42 aa SOS p> i es 4 人 = ee nae 可 We ie 3 ie D4 aft bed ~~ < 
“各 NO WS Se), tis See 7 9 ; oo Tr 1 
< 
网 7 : 
rf 
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有 主要 并 傈 。 因 其 高 落 解 性 以 及 对 脂肪 酸 需 唯一 的 束 合 部 位 (SHOOT 

”有 7-8 不 部 位 ) ， 对 於 脂肪 酸 又 行使 另外 一 种 非常 重要 的 传 静 任务 否则 便 会 
BERS, RASH (MAME). —RRAA MIA GL, MutrFA 

BREA RE RRR BH, HEH, BARRE wes 
EF. MER ROA 2 9 FORRES I RR A CREA FFA Sea, (1B 
在 血 芒 中 FFA ZOMBIE A. RFA Bice A REE A Irie, iA 
DAA) FFA ste A FF Se Hea fed AE fe bc CSE A eh ARTE RR FFA 
ZR BEER DEER EM. 


ATP 


aru 
cAMP Sh 

PPi 8 

R.cAMP C 和 蛋白 质 激 酶 ( 活性 的 ) 


ATP ADP 


HS 脂 酶 (+P) 激素 敏感 
(活性 的 ) 


fis Bs 
> : PN ) 


FFA + 二 栈 基 甘油 HARE 


—M EH 7h 
, —agiktth 、 
FFA 一 酷 基 甘油 脂 酶 (His) 
甘油 


图 13_3 脂肪 组 织 之 脂肪 细胞 中 之 事件 。 
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13-6 FF fm cLiver) 


在 此 器 官 中 能 有 若干 代谢 途径 存在 ， 今 将 分 别 群 述 之 。 

13-6-1 8 - 氧化 作用 ( 6-Oxidation ) 与 6- 氧化 系统 有 关 之 所 有 
EO REK ARR REA ORHAN AAR EST OR 
及 氧化 性 磷酸 化 系统 的 部 位 , 过 种 安排 在 长 链 脂肪 酸 中 势能 ! potent ial energy) 
储存 的 守恒 性 及 有 效 释 出 方面 均 有 其 基本 的 重要 性 。 脂 肪 酸 裂 解 所 产生 之 乙醚 
基 - CoA ,可 能 庆 续 地 经 局 限 於 基质 中 且 溶 解 的 三 羧 酸 循环 本 类 氧化 乱 CO. 及 
HO 。 肝 肛 及 其 他 组 积 线 粒 体 的 不 寻常 性 质 是 不 能 氧化 脂肪 酸 或 脂肪 酶 基 - 
CoA 的 ， 除 非 加 入 催化 之 量 的 () - ARR (3-ME-4-SHRTRH)C 
)-carnitine (3- hydroxy-4-trime-thyl-ammonium butyrate) o 
然 ， 自 由 脂肪 酸 或 脂肪 酶 基 -CoA FEHB MAR, REMAN, ih 
酷 基 肉 毒 几 容易 穿 过 膜 ， 而 且 然 后 便 转 氢 岂 在 基质 中 之 酷 基 -CoA 。 图 13- 
44 tH Rae - CoA 之 由 线粒体 外 侧 至 8- 刍 化 系统 之 内 部 位 的 易 位 概略 图 解 。 


= os . 


线粒体 之 膜 除 空 间 yas 基质 
栈 基 COoA 一 一 人 > p8- 氧 化 作用 


柄 基 CoA 


CoA 


1 
OT aS eS ee a 


图 13-4 Hapa RS RAE > 6 — SS iLASAAS SRS, 
Amie : 酶 基 -CoA 转 基 酶 | (外 面 ) RA Ban : 栈 基 - CoA 转 基 
MS 0(AG) ， 同 一 反应 中 催化 用 两 种 不 同 之 酶 。 


a ee 


本 ae Sy eee eS eee 
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全 部 8- MALMO 13-5 im. RSM CME - CoA 活化 一 脂 
。 肪 酸 只 须要 一 分 子 ATP 而 无 秽 在 其 碳 氮 (13) 链 中 之 碳 数 有 多 少 。 换 言 之 ， 
«eB OC, 酸 或 一 个 Cle 酸 ， 需 活化 作用 只 需要 一 当量 之 ATP 。 
过 使 脂肪 酸 氧 化 作用 中 造成 很 大 的 烃 济 及 效率 。 


R—CH,—CH,—COOH 


ATP 


0) | CoASH 


O 
R—CH,—CH, -C--S—CoA 


-2H (FAD) 
SNS 


trans 


| 
R—CH=CH—C—S—CoA 


| 


ghee 
ry C, etc. 4 @]] 4.0 
i H,C—C—S—CoA 


. SS aa : | 
R—CHOH—CH,—C-—S—CoA 


cas O 0 3 
| | (NAD?) 
se R—C—CH,—-C—S—CoA ni 


Mi3-5 6 -氧化 反应 螺旋 型 图 解 : 
(1) 脂 肪 酸 一 CoA 有 了 关 ATP 之 合成 醒 (Fattyacid-CoA Synthetase ) 
(2) 脂肪 酷 基 —COA 脱 氨 酶 ( Fatty acy! -CoA dehydrogenase ) 
(3) 烽 醇 基 - COA 水 化 酶 ( enoyl -CoA hydrase) 
(4) 8-7935 MBH —CoA 脱毛 本 (8 -hydroxy acyl-CoA dehydrogenase ) 
(5) B — Wd AGR--CoA 硫 醇化 酶 (8 —Ketoacyl-CoA thiolase ). 


在 图 13-5 PRRREAD Base lb, 1 ABR, MH - COA 合成 酶 在 
AEA RP, he Ms 55 5 Bl BH ton TP : 
A. 以 酷 基 CoA 合 成 酶 形成 酶 酸 基 -S- CoA: 全 部 反应 人 壤 : 


re 


Me'"__._. RCO—SCoA + AMP + PPi 


AG’ = ~ QC kcal/mole 


RCOOH + ATP + CoASH 
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此 芭 厢 实际 上 分 两 步 进行 : seis 

(a) RCOOH + ATP + ii == 8% - MEAGRE (Enzyme-acyladenylate) 
+ PPi 

(b)| BS - RFE ARYA + CoASH = 一 fj + BE-S-CoA + AMP 
在 细胞 中 有 三 种 不 同 的 合成 本 : 一 个 活化 的 醋酸 及 两 酸 或 需 相 当 的 硫 酮 ， A 
一 活化 中 度 链 脂 肪 酸 由 C， 至 Ci ， 以 及 第 三 个 活化 脂肪 酸 由 Cio 至 Cy 。 
前 两 个 已 妇 明 在 线粒体 之 外 膜 内 存在 及 第 三 个 合成 酶 则 和 与 细胞 质 ARH 


CURL) 有 关 。 3 
B. BR CoAZa, 8 -RR ER 1 
1 AG’ = —4.8 kcal/mole ..- | 
RCH,CH,C—S—CoA + FAD RCH = CH—C—SCoA + FADH, 
B a 


EN 2 Oh BAH MME COA, OR FAD 需 辅 基 原 子 图 
(prosthetic group ) 。 第 一 种 具 一 特殊 和 范围 由 C4 至 Ce MACOA, Zo ” 
种 由 C。 至 Cl ， 以 及 第 三 种 由 C。 至 Cis FADH, 东非 直接 需 氧 所 氧化 
却 径 过 如 下 之 途径 : | : 


FADH, - & Ye FAD 2 Cyt b+ + 2H ; 
esmanem a en i 
ae ia Aes : 
FAD: 本 FADH, 2 Cyt b,3 eee | 
C. a, B- 非 鸳 和 酶 基 -CoA 之 水 合作 用 


反 


| +H,0 
RCH = CHC—SCoA + H,O eee RCH—CH,C—SCoA 
AG’ = 一 0.75 | | 
kcal/mole OH 


L(+)-—B —#£- 柄 基 一 CoA 
L(+ )-B-hydroxy-acyl CoA 


ems, HEB? CoA 水 化 酶 ， 催 化 此 反应 ; PRIME. BERR -2, Pee 
CoA 之 水 合 结 果 得 U(+)S-¥E EMR CoA 。 也 有 水 合 w,6- seth CoA , 
(8 ZF the 5 AE i 4 FS D(— DB $8 25 Bt BE COA, 

D. p- BSG CoA 氧化 作用 


从 5 ep idea ES 人 Ay Pe A ee PF ae. 
“4 . 
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O 
一 eee ROCH hile toh + NADH + Ht 
L(+) RCHOHCH,CO—SCoA + NAD Page ae 3 
O 


B- ci F& AG HE CoA 


一 广泛 特性 的 L.8 BRM CARB MERE, MPN 上 -形式 的 有 效 。 
E。 硫 醇 解 作用 〈thiolysis ) 
硫 醇 化 本 〈thiolase ) 行 6- 酮 基 醛 基 CoA 之 硫 醇 裂解 。 有 广泛 的 特性 。 


RCOSCoA + CH,COCoA 


O 
RCCH,C—SCoA + COAST SS 
AG’ = —6.65 kcal/mole 


此 种 醇 BSR AA— BEEN SHAT REP RABBE (cysteiny! 


residue) ， 而 涉及 如 下 之 反应 : 


RCOCH,CO—SCoA + Enz—SH == RCO—S—Enz + CH,CO—SCoA 
有 - 酮 基 柄 基 CoA Fh BF Ag bg &—S— 酶 栈 基 -CoA 


RCO—S—Enz 十 CoA—SH 一 一 RCO—SCoA + Enz—SH 
丁 基 -CoA 

攻 者 应 注意 对 於 熔 短 坊 两 碳 原子 的 一 醚 基 CoA ， 乙 醚 基 COA (acetyl- 
CoA), WAG’ H-8.45 kcal /mole 。 故 热力 学 的 一 个 : 单位 〈 CME 
CoA) 之 断裂 是 十 分 有 利 的 。 在 所 有 和 组 积 器 官 中 发 现 有 8- 氧化 系统 。 但 ， 
PMR KR, 无 脂肪 酸 存 在 8- 氧化 系统 实际 上 不 存在 ， 但 易 於 在 生长 介 
Boe iRnieHeEME Se. PAN p- 氧化 系统 完全 落 解 ， 故 无 膜 的 界限 。 
奇怪 的 是 在 含有 避 富 脂 质 的 发 芽 种 子 中 8- 氧化 系统 特别 局 限 在 叫做 ” 乙 
醛 体 “”(〈glyoxysome ) 见 第 九 章 ) 中 ， 但 在 含 低 量 脂 质 的 种 子 中 ， 酶 类 均 
与 线粒体 有 关 。 乙 醛 体 之 重 到 功能 在 第 九 章 中 已 有 着 论 。 

p- 氧化 系统 之 普通 性 暗示 此 程序 之 在 降解 脂肪 酸 方面 有 基本 重要 性 。 

13-6-2 有 -氧化 作用 之 能 学 (Energetics of p-oxidation ) 在 
rH (palmitic acid) 完全 燃烧 时 ， 放 出 大 量 的 能 。 
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C,,H;,0, + 23 0, 一 一 16 CO, + 16 HO 
AG’ = —2340 kcal/mole 


#2 486% (Palmitic acid) 


C,;H,,COOH + 8 CoASH + ATP + 7 FAD + 7 NAD+ + 7 H,0 —> 
8 CH,CO ~ SCoA + AMP + PPi + 7 FADH, + 7 NADH + H+ 
ChE CoA 


8 CH,CO ~ SCoA + 160, ~AtB®, 160, + 16H,0 + 8 CoASH 
此 势 位 实际 上 对 组 胞 有 多 大 的 效用 ? 当 棕 栏 酸 被 酶 的 降解 时 ， 起 始 的 活化 作 
用 需要 一 个 ATP ， 而 有 八 个 含 能 效 富 的 乙醚 基 -CoA 硫 本 生成 。 每 经 过 一 螺 
旋 循 环 (图 13-5 ) 时 间 1 莫 耳 的 FAD-H, 及 1 莫 耳 的 NADH 便 形 成 ， 此 等 
物质 能 被 电子 传 瑰 链 负 再 氧化 。 因 在 螺旋 的 最 后 一 转 中 ， 产 生 2 莫 耳 之 乙醚 
基 -CoA ， 此 螺旋 图 解 必须 轻 过 7 次 的 降解 棕 杰 酸 才 完 全 。 在 此 程序 中 漫 原 
的 其 素 及 吡 路 核 坛 酸 之 每 种 有 7 莫 耳 形成 。 此 程序 可 分 仿 两 步 习 : 

FR1: 


iH ak 一 > 8 CHER-S-CoA + 14 电子 对 


7 对 电子 经 黄 素 系统 在 2 ~ P / 一 对 电子 = 14~P 
7 对 电子 经 NAD+ 系统 在 3 ~P / 一 对 电子 = 21 ~P 

fFL= 35 ~P 

$= 35~P—-1~p 
步骤 2 : 
8 乙 柄 基 -CoA + 160, ABB, 1600, + 16H,0 + 8 CoA-SH 
若 在 氧化 性 磷酸 化 反应 中 假定 对 消费 每 个 氧 原 子 产 生 3~P Al 
32X3 二 -96 六 和 


故 ， 步 又 1 (34~P ) RER2 (96~P) = 130~P ;上 且 


409 


130 x 8000 x 100 _ 
2.340.000. ~~” 


在 完全 的 氧化 棕 栏 酸 需 CO,RHOc, 48 % MAREE hee 
至 一 个 (ATP ) 形式 中 即 被 细胞 做 功 所 使 用 的 。 其 余 的 能 则 损失 了 ， 或 傈 成 
BRHEX. 显然 何以 食物 如 脂肪 者 是 一 种 有 效 的 能 量 来 源 。 在 此 计算 中 未 
奸 人 甘油 之 燃烧 ， 甘 油 需 一 三 酶 基 甘 油 之 其 他 成 分 。 

8- 氧化 性 系统 无 疑 地 是 降解 脂肪 酸 的 第 一 机 程 ， 读 者 应 知 一 些 其 他 系 
统 之 与 径 链 氧化 有 关 的 。 今 开始 简短 计 葵 此 等 机 程 及 可 能 的 功能 。 

-13-6-3 a -氧化 作用 Ca-oxidation) 此 系 和 统 首 先 在 植物 种 子玉、 
某 组 织 中 察 见 ， 也 在 脑 及 肝 膀 细 胞 中 发 现 。 在 植物 中 此 种 反应 之 机 程 坑 : 


NADH NADt 
R’CH,COOH <— < < R’COOH 
XH: 


XH, as O, 


XH,O, 


R’CHOHCOOH 


R‘CHO + CO, H,0 «| °o eee 


R’CHCOOH OH- 


R’CHCOOH| 
vate 
pb-o- 氨 过 氧化 脂肪 酸 


注意 在 此 系统 中 仅 自 由 脂肪 酸 用 做 受 质 及 分 子 氧 之 间接 地 介入 。 生 成 物 
可 能 不 是 一 个 D. a- 送 基 脂 肪 酸 便 是 一 个 含有 少 一 个 碳 原子 的 脂肪 酸 ， 此 机 程 
RA x - 送 基 脂肪 酸 及 单数 脂肪 酸 的 存在 。 在 自然 界 ， 单 数 脂 肪 酸 也 能 由 丙 
酸 重新 合成 。 ax- 氧 化 系统 已 示 明 在 哺乳 类 粗 织 中 能 氧化 植 酸 (phytanic 
acid) 的 关键 性 任务 ， 氧 化 之 产物 植 醇 ( phytol ) HRB C0, 及 水 。 在 血 
清 脂 质 中 正常 情形 下 很 罕见 植 酸 ， 因 正常 和 组织 能 金 很 迅速 的 降解 此 酸 。 现 已 
观察 Ref sum 病 的 患者 ， 过 是 一 种 少见 的 遗传 病 ， 便 是 缺少 sa- 氧化 系统 , 
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所 以 正常 功能 的 8 氧化 系统 不 能 约 降 解 植 酸 。 相 信 在 图 13-6 中 之 程序 能 在 
AF GE LRG. the “- 氧化 可 能 在 一 既 链 中 以 旁 通途 径 阻 碍 一 一 原 
子 图 以 另 一 方式 妨 止 6-~ 氧化 系统 的 参与 反应 。 


某 绿 素 ( 由 摄取 绿色 蔬菜 衍生 的 ) 
| 六 本 an ies 
re : 7) woe 和 名、 
植 醇 ( 248 ) (C,,- is tH ) RY 


[Rete 


这 了 ;. 
FE+7K (tt ) BF ; 
| 要 人 cf 有 Pee 
CH, CH, 本 CH, # 2 —— 
| DSNINNIAAXS +CH,CH,COOH 
5 3a-..3 2 ; 
H,C 6 COOH ’ 
16 = - 3 re ae 
4;8,12- =SR+= ( Ge c ) BR ‘: ar 
| 6 氧化 ff 用 
15a ci 
CH, CH, CH, - 也 
+CH,COOH 
se 7 go. erty 


ie @:@ © [OOH 
5 aes te Berg 
BAO) | 6 氧化 作用 H.C . 
aman: FOO, + 3CH,CH,COOH + 3CH,COOH +1 ™ » gH—COOH 


HiC2 
16 


图 13-6 ”正常 动物 细胞 对 植 酸 之 代谢 作用 , 


13-6-4 wj- 氧化 作用 〈%- Oxidation ) — 微粒 体 在 肝 类 胞 中 迅速 
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2 催化 氧化 六 碳 烷 、 八 碳 烷 、 十 碳 烷 ， 以 及 十 二 碳 烷 各 酸 成 各 对 应 之 二 羧 酸 便 


4 
y 
: 
: 
; 
> 


径 由 一 戎 胞 色素 Puow= 氧 化 系统 。 此 人 外， 有 些 需 氧 的 细菌 已 由 浸 油 的 土壤 ( 
oilesoaked soil) HME 2K ; 此 物 可 迅速 降解 烃 类 ， 或 脂肪 酸 需 水 溶性 
生成 物 。 反 应 涉及 未 端 甲 基 之 起 始 烃基 化 作用 僻 初 级 醇 ， 再 广 续 氧化 志 羧 基 
(13-7). KEMCAL RM, AIRE OR p- 氧化 作用 之 
Zit -CoA 。 此 等 反应 系列 初 因 普通 的 愉 趣 ， 而 现在 在 细菌 生物 降解 中 已 
敢 饥 是 一 个 极端 重要 的 清除 任务 ， 又 是 由 脂肪 酸 衍生 的 清 党 剂 ， 而 更 重要 的 
是 清除 大 量 标 序 在 海洋 上 油 质 。 估 奸 标 洗 的 油 质 在 需 氧 情况 下 细菌 氧化 的 速 
率 高 过 每 天 每 平方 米 油 表面 0.5g 。 过 种 油 质 之 氧化 机 程 主要 便 是 w- 氧 化 机 
程 : 细菌 的 


NHI, Fe* 
Rubridoxin 
+ 4 NADPH Fp. 氧化 的 一 种 特殊 的 


Rs N s 3+ & 
BRE HI, Fe 

a 
日 NHI, Fe?+ 


: 非 正 铁 血红 
NADP Fp, 还 原 的 素 铁 蛋白 质 


NHI, Fe3+ Cyt PZ, ~ ™0, NAD+ 
NADH 


EO Tee) 


13-7 。 在 细菌 的 及 动物 的 科 统 中 负责 链 烷 (alkanes) Aiko -氧化 系统 。 在 细菌 
中 一 种 特殊 的 NHE 蛋白 质 <(frubridoxin ) 坊 一 种 中 间 性 电子 载 删 ， 将 电子 馈送 
至 吧 一 羟基 酶 系统 中 。 在 动物 中 ， 细胞 色素 (Cytochrome ) P450 RR BH 
於 链 烷 羟基 化 负责 的 关 化 酶 。 立 即 产生 RCHOH， 被 一 醇 脱 氨 酶 氧化 仍 一 醛 ， 


此 笈 再 被 一 醛 脱 氢 栈 氧化 搞 一 羧 酸 均 在 物 系 NHI, RIFEMMARKECH 
(Non heme iron protein ) 中 。 


412 ea , : ‘ 


13-7 “不 鲍 和 脂肪 酸 之 氧化 作用 (Oxidation of Unsat- 
urated fatty acids ) . 


HOR 6- 氧化 系统 早已 流明 鲍 和 脂肪 酸 之 降解 ， 但 不 能 解释 单 - 或 多 - 


不 饱和 脂肪 酸 之 氧化 作用 。 另 有 两 种 重要 的 酯 类 , ASW, A2 反 燃 醇 基 -CoA 
520A (A3cis, A2 trans enoyl- CoAisomerase ) 及 D(-)3-OH 醚 其- 


CoAdé 24888 C0(—)3-OH acyl- CoA epimerase ] 能 对 此 等 酸 做 8- 氧化 
作用 〈 图 13-8 ) 。 


NN os H NB v2 me : 


Vi 
a — = S—CoA ETERS — FH 活性 受 质 ] 
R CH, vcH1 


顺 - 3 ， 顺 - 6 - ~ ag -CoA ; 
3 Ne 2 反 XESS | 
A ta” 168 - CoAS sme [Aj 


He 
PA trans! 
5 =C 
\ J 
Ker ee [正常 的 ELSE 


x 
S—CoA 
反 - 2 ,有 顺 - 6 - 酶 基 CoA 


hug 。 | 不 活性 的 有 

RAT SC | Ree 

S—CoA 正常 的 B 
顺 - 2 - 酮 基 CoeA 一 氧化 受 质 


+H,0 | 燃 醇 -CoA 水 合 酶 |B| 1¢4).3.529- agaesCoA 


O(—)3-JERGEB-CoA TB 


FEE 
B- Att LE 


和 


图 13-8 。 不 鲍 和 脂肪 酸 6 — 氧化 之 机 程 。 
用 过 些 在 &- 氧化 作用 图 解 中 加 入 的 各 种 酶 类 ， 莹 者 容易 对 油 酸 ， 亚 油 


酸 ( linoleic acid ) Rib MM ( linolonic aid) 之 8 氧化 之 一 系列 反应 加 以 建 
Ye。 例如 用 亚 油 酸 需 受 质 ， 则 对 於 三 种 循 焉 ( 3C。) 使 用 三 种 正常 的 6 一 氧 
ma, 然后 用 反应 A， 再 度 用 两 种 更 多 的 8 一 氧化 循环 ( 2C* ) , RRB, 
KB, , Histie lB — FB RCH=BBR( AC), 
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eo 


13-8 ”内 酸 之 氧化 作用 〈Oxidation of Propionic Acid) 


两 酸 之 氧化 作用 呈现 一 个 有 趣 的 问题 ， 因 乍 看 之 下 此 酸 对 8- 氧化 作用 


显示 是 一 种 不 安定 的 受 质 。 但 ， 此 受 质 被 两 种 显著 的 不 同 的 途径 所 掌握 。 第 
一 途径 仅 在 动物 组 织 及 若干 炎 菌 中 发 现 且 涉 及 生物 素 (biotin ) 及 蕉 生 素 


I 。 动物 系统 p= BA — ag HR - CoA 
-页 酶 基 -CoA + CO, + ATP rie p-Methylmalony-CoA 


le 


L- 甲 基 丙 二 柄 基 - CoA 
L-Methylmalonyl-CoA ° 
js 
琥珀 酷 基 - CoA 
Succinyi-CoA —> #3. 
GD 而 酚 基 - CoA HR Ae ( 生物 素 栈 酶 ) 
@ Propionyl-CoA carboxylase (biotinyl enzyme) 
QP XA — AG — CoA [Ait he 
(2) Methylmalonyl-CoA racemase 
@PRA —MR— CoA 组 位 酶 ( GA SAG ) 
@  Methylmalonyl-CoA mutase (cobalamide coenzyme) 


oc? ae 
丙酮 基 -CoA 一 一 Al RE-CoA 
je 
有 - 32H MBE - CoA 
ies haggis 
® 


丙 二 酶 基 一 半 
«9 ee 6- RE 
Malonyl semialdehyde == £-Hydroxypropionic acid 
NAD+ ; 
CoA | © 
®H—AhAR-— CoA 
Malonyl-CoA Bs CO, 十 乙 酷 基 -COA 
中 酶 基 - Co AMR Hiss @® B —#£2 SPHBRAR BAG 
Olt BF AGR- CoAK (tag OW — AGF 3 AR Hi ae 


Hi3-9 RIBS NYSE 。 


四 wits a wae ee «eo 
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Bi ， 而 第 二 途径 却 在 植物 中 广泛 的 存在 ， 是 一 种 修正 的 6- 氧 化 途径 (Ho 
13-9) o 
植物 途径 ， 力 在 植物 中 无 所 不 在 的 ， 精 巧 的 解决 何以 植物 能 对 抗 丙 酸 的 
问题 ， 此 酸 帮 将 绩 氨 酸 (valine) REGARE 〈isoleucine ) 氧 化 性 降解 的 
EM, CRUORMER 8, ARAMA, Ape 8, BER, ROD 
ee RE-BRAHN Si DHAEZEEN B- ALR 42 aae 全 人 
Bi: 过 种 障碍 的 。 


13-9 “本体 之 形成 (Formation of Ketone Bodies) 


PRNN—-@Ht AMNSTALERBRE, SEMEREHYb— 
RPGS AE. GIS OGRE ce FBR BAL DR ee BS RAY FFA - 
Hie OMEAR Mb, ZAR be wee RAIS Ee EN ew 
力 地 带 (dynamic pool ) 中 的 主要 贡献 者 : 


AT fit maz ey 
SDT 乳 廉 微粒 “一 | 钦 食 之 脂 质 
站 -FFA 


SEs 


VLDL 


ese 


AERWSERART, KSRDRASEBB (图 13-1 ) 。 

(a) 酸 类 脂 化 需 三 醚 基 甘 油 。 但 肝 肛 储 存 三 醚 基 甘 油 是 有 限度 的 ， 任 何 
292 HDL [高 密度 脂 阮 〈high density lipoprotein ) ] 胸 备 醇 脂 类 ， 
以 及 磷脂 类 千 合成 优 VLDL AF CHEM BAB MARA C very light density 
lipoprotein) (第 3-12 和 节 ) 此 等 物质 现在 排 人 血 系 统 中 ， 且 均 经 由 血管 系 
PGR BG DOL PS 及 脂肪 组 炽 。 此 威 脂 阮 脂 酶 ( lipoprotein lipase) 
BE, HOS=M 基 甘油 RAHM, RERMRRK, HERS. 
时 残余 的 VLDL AFM BHOLA TRE MRA SH RRMA 
SME MARKEE. 
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(bj 自由 脂肪 酸 进 入 线粒体 被 8- 氧化 之 , 然后 被 TCA Bg MB CO, 及 
RiO， 
(©) EBERLE a Ee AGA MAE (ketone bodies ) MEH FF BR 
RASS SM +, ROMER BR CO, RHO, BB RAMB 
EMBAKARUABTERH, HAMATHREMMARH Aue eH 
赛跑 等 的 重要 能 量 的 来 源 。 
在 饥 俄 中 ， 血 流 中 葡萄 糖 量 减 少 至 生理 尤 许 量 的 70 % 限度 以 下 , 正常 量 
4S 100m! MRPWA 90mg 的 量 , 则 发 生 大 量 的 储藏 之 移动 ， 随即 脂肪 可 
HEART Bk BPE, i HLS RRL A ORB EI DRE CO, RHO 
Amc SMS Hh. RMB ARE+., 8- SE-TROERMES 
100ml MAPK 3mg H, A HMR 20mg. 3350-500 倍 酮 体 
ASS A ERB POH EE RI BARE WG RAE OR, HERS We 
COBRMRERKE MRARS KPC MBB HER. AIA 
长 期 运 和 后 后 也 会 在 血液 中 升 高 酮 笨 之 含量 。 有 趣 的 是 有 运动 员 很 少 有 酮 病 (ke- 
“tosis ) 的 因 篇 他 个 有 很 高 的 此 等 酶 量 , PS ESE HN LS 
Nal fe xe D-a- 8 TR ( v-a- hydroxy butyric acid) Cfi- ABM Cacm 
eto-acetic acid) 以 及 丙酮 (acetone ) 。 经 一 系列 的 独特 反应 而 成 的 ， 
SELETRARP RAND, LER EMA KBE 13-10. HR 
MHAKZHESLERRATRRPMRN Bh, MERCIA EA 
因 关 键 性 酶 ， 3 AMM (3 oxoacid ) : CoA 转 基 酶 ， 在 此 组 积 中 不 存在 ， 
(ACER BB AHR PETE, ACHR ATA <A + ISL BR 
在 摘要 中 ， 酮 体 在 肌肉 RMP HAR REBAR ASH. tm 
体 之 先 质 称 坑 自由 脂肪酸 ， SRERASY, AR RIERAR, BAYA 
血 暑 白 肝 的 载 负 琵 力 。 酮 体 在 另 一 方面 是 非常 这 解 的 ， 毒 性 亦 低 ， 在 可 承受 
Oe BARR Aime, Aen as CO. RHO, 


’ 

i 

. 
nd 

; 

- ae 
> i- 
,| 


下 


in 2 


(13-10 “脂肪 酸 类 之 生物 合成 (Biosynthesis of fatty 


acids ) 


ABRPCA)DEBZRBEIBARKRIRERA SMM RS cin. BEM 
RMA ZHBEOKRARRR, (bhRRRKILAM EC Hee is mR, B 
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AT Bk $241.52 
合成 肌 内 线粒体 
Het 使 用 
CH,CHOHCH,COOH 
n NAD+ 
nCH,COCoA == > CH,COCH,COCoA 
| | NADH + H+ 
Koro o> cH, CH,COCH,COCH 
CoA + oo 3 Bas #RIDKE HR CoA 
3-OH. 3-CH, CH, CoA RAG 
二 五 基 CoA | 琥珀 酸 
5 ile | COCoA 
----------- CH,COCH,COCoA 
(CH, i:OK: ¥ 260A 
Sak 4 i CoA a 
cH Gm | 
| * | ee | 2 CH,COCoA 
ae ' @OOH; | 
oe J 
CoA | 
TCA (6k 
Re 
| apt CO, + H,0 
ne ik 
Gone + C=O ZABAsasa5 
CoA CH, 使 用 之 酶 类 : 
NADH + H+ COOH (WD-B8 -OH T ASR Fig 


(2)3- Fiegae : CoAM RAG 


o.HOH J ASAR Bisa (3) Si 1ta& 


NAD: p-CH,CHOHCH,COOH 
Mi3-10 AHEZEMSRMARAER o 


ciate WSS SLSR | SHS AP BOE A 
ZESZME - CAMMAR MMH, MMR : 
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8 ZB COA + 7ATP + 14NADPH + 14H+ — 
‘RMB + 7 ADP + 7 Pi + 14 NADP + 8CoA+H,0 (13-1) 


在 时 论 脂 肪 酸 生 物 合成 的 实际 机 程 之 前 ， 今 先 检 和 时 ATP, NADPH， 以 及 乙醚 
基 CoA 之 来 源 。 

血 葡 葡 糖 进入 肝 及 和 胞 ， 在 该 处 接受 两 种 重要 的 降解 途径 (3) 糖 酵 解 及 (b) 
成 糖 磷 酸 途 径 。 糖 酵 解 是 最 重要 的 ， 因 能 形成 (a) 每 2 莫 耳 之 丙酮 酸 生 成 2 个 
P ， 人 每 个 葡萄 糖 有 2 个 NADH 转 杰 人 坑 2 个 丙酮 酸 ， 以 及 (c) 使 用 每 个 葡萄 
糖 视 2 莫 耳 丙酮 酸 。 成 糖 磷酸 途径 对 使 用 每 个 葡 荀 糖 提供 2 个 NADPH . NGS 
rH Me TE RFE 8 个 乙醚 基 CoA ，7 个 ATP ， 以 及 14 个 NADPH 。 故 


BRO RAS E4088 
1 a Tae | The 5 rie eT ee | 
4 葡萄 糖 ER SNe ee 
8 ATP 人 — + 8H+ 
8 NADH + 8H [2 8 NAD+ + 4H,O + 24~P 


在 形成 8 个 乙 酷 基 - CoA 中 ， 一 共产 生 32 个 ATP HARARE CMBR 
多 。 但 需 14 个 NADPH , BoE RABAT ER NADPH 之 60 % 以 上 是 成 糖 
磷酸 途径 所 需要 的 。 剩 下 的 还 原 性 能 力 由 塌 楼 NADH (由 糖 酵 解 而 来 ) 而 得 
此 NADH, 再 间接 由 细胞 有 体 的 梧 而 成 NADPH , 79: 

$8 RBS 


(a) NADH + H+ + Saas 一 一 一 一 一 38 R#%+ NAD+ 
Ast AG 


了 5A RAR 
(b) 68 RAR + NADP+ 一 一 一 Mae + CO, + NADPH + Ht 
Ag 


2S (a + b): NADH + NADP+ + % Aas sara 
A aae + CO, + NADPH + H+ + NAD+ 


最 后 的 问题 是 : HAN BPE KR ZAM - CoA mE MIE eb A A. 
丙酮 酸 藉 被 动 的 扩散 作用 由 组 胞 受 体 至 线粒体 之 基质 中 ， 在 该 处 (a) 以 丙酮 酸 
Ait 3 “A AL FS CZ. Ba BE CoA 及 (以 丙酮 酸 羧 化 酶 羧 化 坑 草 酷 酸 。 乙 酶 基 COA 及 
草 醋酸 均 以 榨 檬 酸 合成 酶 缩合 成 檬 榨 酸 , PR Gets Re eB OAL AS RS eS A 


aa ILL ik ta SN i Nae re RN ae OL eT 
> 
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FR i Ag 


ape or 


| aa 


| hae CoA | 


ADP + Pi 


CO,-“|“ ATP < 一: 


2 8% COAX 6 
ADP + Pi 


OAA $6 RAS 


pee NADPH 


fi 13-11 
| . 糖 酵 解 

< “2 .着 果 酸 脱 氨 酶 (ABPOAB RES) 
3 . FR RASH 


4 .内 酮 酸 脱 氢 酶 
5 .丙酮 酸 羧 化 酶 


葡萄糖 


le 


2 =#8 PO, 


| 


2 AAIAR 


2 De 


在 肝 细 胞 中 脂肪 酸 生 物 合 成 之 ATP,，NADPH， 以 及 乙 醋 基 CoA 之 来 产 o 


6 . 榨 檬 酸 合成 栈 
7 . 榨 檬 酸 加 成 消去 酶 
8. CARE CoA 羧 化 酶 
9 .脂肪 酸 合成 酶 
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«FRB, MAMBO: 


KEAGER 
ATP + CoA-——> ZA CoA + 醋酸 + ADP + Pi 
ie +。 “加 成 ; Azt m 
= —3400 cal/mole 


ZAM COA 现 已 做 一 受 质 与 所 需 之 ATP 及 NADPH BY mie MR. BAS 
之 顺序 在 圆 13-11 中 图 解 表示 之 。 

ZEA Wik LS RR AB, ZL COA 必须 被 乙醚 基 COA WS (LAE BS” 
Wi BAH CoA. FE 8-6-3 项 经 已 讨 花 乙酸 基 CoA 之 羧 化 作用 。 


Z Bhs CoA + HCoiz + ATP 一 页 二 酮 基 CoA + ADP + Pi 


今 将 方程 式 13 -1 依 一 更 精密 的 反应 改良 写 出 : 


ZAG CoA + 7 丙 二 酮 基 COoA + 14 NADPH + 14H+ —> 
‘HBR + 8 COA + 7 CO, + 14 NADP+ + 6 HO (13-2) 


Mtr MR PRRF Zee : 
7 个 丙 二 柄 基 一 破 酯 
Z Ai 


eee ees 


一 一 一 一 
一 本 Ch,CH.CH,CH:CH,CHCHCHCH;CH:CH2CH2COOH 


此 重要 反应 〈 反 应 13-2 ) 由 一 种 最 不 登 常 的 酶 的 错 合 物 ， 称 需 脂 肪 酸 
ek Mize AD iret. ERM, KS wate 40,000 且 由 八 个 下 白质 
BAWHKARHKA MHRA tM KM, kKSBADC SHAS A-A 
$4! Pee S++ BE ACP "MBAR (# 8-10-38) 上 。 反 应 之 产 
YRAnmMR. kKAKZS SAT 13-127. 

«SHEP FHC BE - CoA RG = Bit SE - CoA 合成 长 链 脂肪 酸 中 化 学 事项 与 在 
所 有 咒 官 中 的 相同 ， 但 有 两 种 一 般 的 形式 的 合成 酶 现在 要 知道 。 第 一 种 由 
密切 联 繁 的 多 重 酶 错 合体 组 成 其 行 志 如 一 单纯 的 官能 单位 〈 肝 胶合 成 酶 错 合 
物 ) 及 第 二 种 坊 各 个 酶 类 所 组 成 但 各 个 均 单 风 的 且 在 体外 无 任何 联 紧 倾向 。 
第 一 种 早已 陈述 过 了。 第 二 种 在 大 多 数 准 核 的 组 织 器 官 及 所 有 高 等 植物 细胞 
中 发 现 。 各 单独 酶 类 (HABA R) Chaat, MRA RAH. Et B 
«SR, MRM BAA (第 8-10-2 项 ) 是 完全 洲 解 的 ， 而 在 第 一 型 中 


ee EP Oe ee ee See ae ee ee Oe ee 


a a 


ry ae ee ee se ee 


PPT Te he ME Pat aah PO ee IN) Re Ee Ge Vee Oe 
: 。 a ey 


Bie 58.5" 4260...” 8. = an > As 和 人 ‘. « 加 本 ww a 
> . as a Tey Geek 3 
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KS ER BRE Ne ie i — eS Bs A oH 13-12 FA. 
在 可 落 解 的 合成 酶 系统 〈 在 细菌 及 植物 中 ) 中 发 生 的 反应 顺序 如 下 : 


乙 酮 基 -CoA + ACP-SH -@ ，z 酶 基 -S-ACP + CoA 


ZAG -S-ACP 十 Enz@ 一 一 乙 酶 基 -S-EnzG) + ACP 


75 —463K-CoA + ACP-SH _@ , 丙 二 酮 基 -S-ACP + CoA 


CAGE -S-EnzG) + 页 二 酷 基 -S-ACP —+> 2. 酷 乙 酷 基 -S-ACP + EnzG) + CO, 


6 EAT ME 
Z 8G C BEA -S-ACP + NADPH + H+ —-> p(—)-8-Hydroxybutyryl-S-ACP + NADP+ 


D(-)-B- ¥2RTageR-S-ACP  A2 -fR -E SA - S- ACP 
D(— )-8-Hydroxybutyryl-S-ACP ee A?-trans-Crotonyl-S-ACP + H,0 


A2 - 反 -巴豆 酶 基 -S-ACP 
A?-trans-Crotonyl-S-ACP + NADPH + H+ -@ 、 丙 酷 基 -S-ACP + NADP+ 


ARE A-S-ACP + Enz@) —> 页 醋 基 -S-EnzG) + ACP 


丙酮 基 -S-Enz(@) + AH —8ER-S-ACP B - HZ AHR-S-ACP + Enz@ + CO, 等 等 


@ Acetyl transacylase @ £-Ketoacyl ACP reductase 
Or — hi XS AGS fe Orbs RACP 水 合 酶 

@ Malonyl transacylase @ Enoyl ACP hydrase 

@p - MABEACP SK © #83 % ACP BR 

@) B-Ketoacy! ACP synthetase ©) Enoyl ACP reductase 


HE KANT Ba % -S-ACP BER A— OF AM -S-ACPH FR B- MES 
基 -ACP ARBRE, ARMM KA Rm BH ETBES Fe cise 
RE Rito HRBZKRRI ADRESS MAMA. EDOMAPKERD 


AA HISRCRMM. BERNE EM BR EME - CoA RMON 


—— 


SE ae eae a a RT Ren ae ee ii a a le es 


: 


ries J 
we $e.) OP 
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er) : 


2 SRAINTE SB 01 AGIC, MC. 单位 之 运动 接 联 在 一 中 央 的 似 ACP 和 蛋白质 上 ， 
此 重 白 质 对 於 外 周 方向 各 和 酶 系统 作用 如 受 质 成 份 。 


肪 酸 合 成 东非 站 正 的 受 质 ， 且 此 事实 甬 明 若干 早先 在 中 间 链 中 察 见 的 CoA 硫 


栈 类 对 於 脂肪 酸 合 成 不 是 有 效 的 受 质 。 


著者 应 首先 完全 领悟 以 前 列 郑 的 反应 以 及 在 图 13-12 中 所 引用 的 知 吉 。 
将 察 见 相同 的 反应 ， 能 掌握 的 此 等 反应 其 在 一 密切 苷 牢 的 错 合 体 中 的 及 在 - 
， 见 有 分 别 酶 类 之 物 系 中 的 是 十 分 不 同 的 。 


医 ， ses “atag 


3-12 «= BR FLFR RMS ASRS. FBZAB-CoA RHA — CoA 
4] 
和 
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KRAES, HRRHORERATERARHIRGR. AAME- CAB 
一 起 始 化 合 物 也 襄 明 单数 饱和 脂肪 酸 的 重新 合成 。 但 ， 乙 醚 基 转 醚 基 酶 的 厅 
ALT AZ HE - COA BUN WME - RAMEE - CoA 硫 酯 的 高 得 多 。 
在 动 植物 系统 中 ， 重 新 合成 的 中 间 产 物 均 是 棕 栏 酸 。 然 后 此 酸 延 长 篇 硬 脂 酸 
(stearic acid) 将 在 第 13-12 Mun. ERAT BRERA. 


13-11 葡萄 糖 与 脂肪 酸 合 成 之 比较 (Comparison of Glu- 
cose and Fatty Acid Synthesis ) 


比较 葡萄 糖 的 及 脂肪 酸 的 生物 合成 是 有 意义 的 。 此 等 化 合 物 唉 然 在 结构 
上 完全 不 同 ， 但 其 合成 方面 却 具 十 分 酷似 的 性 质 。 

With RE (gluconeogenesis 又 称 糖 实生 成 -) 已 知 必须 两 MS 
转 概 人 坑 磷 酸 烯 醇 丙酮 酸 旧 ， 冰 非 藉 一 可 逆 的 丙酮 酸 激 酶 的 反应 而 成 ， 却 是 利 
FR REO, 丙酮 酸 羧 化 酶 及 PEP 羧 化 激酶 而 成 。 对 於 转 绝 丙酮 酸 坊 
eS Re - 有 一 关键 元 素 CHRON T BA) 是 涉及 ATP 及 CO, 的 

(第 10-7-2 项 ) 。 

对 於 脂肪 酸 合成 ， 乙 醚 基 CoA 东非 以 硫 醇 酶 反应 之 关 转 而 转 杰 志 乙醚 忆 
酷 基 CoA ， 因 具 不 利之 AG' 。 但 一 俊 有 关 之 ATP & CO, 超越 此 障碍 力 形成 两 
= MEE CoA, 

KARE, ABE ROCME ~ COADDAIR a RAB RZ 
24, HRA AMRRA_MECAHR“ BithN” 28, MANKAB 
IS RZEDDISRATPRKCO,, KIZKKREHARKRE DRE, 
但 循 焉 再 循环 往复 让 已 。 此 等 构想 在 图 13 -13 中 摘要 刊 出 。 


13-12 FrBBict£RK Bw ham (Elongation of Palmi- 
tic Acid to Stearic Acid ) 


在 动 植物 中 最 重要 的 脂肪 酸 是 Cis IS HRB AGES ( stearic acid ) 
(18:0 ) ， 油 酸 Coleic acid) C18:1(9] ， 亚 油 酸 (1inoleic acid) 
C18:2(9,12) ], AR a- HM ( linolenic acid) 人 18:3 (9,12, 
15) ] 在 第 13-10 和 节 中 陈述 的 系统 称 局 ”重新 系统 Cde novo system) 
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AGE AK : 


4 rtysa a CoA = 88-008 sp pene Con 
= ALAA BAM : 
& a Con SEE COA, i i 酮 基 - COA 
， 在 植物 中 
可 溶 的 微粒 体系 统 : 
of ® — Ah Hace 4 
eS | RMSE ACP 一 NADPR > Seh6h a ACP 
学 者 应 了 解 单 箭 号 ( 一 ) 表示 梧 类 的 全 数 ， 可 催化 具 C。 BALM te Hime 
EM ABAO RAS RE, ERE, ihe hee, VA Ba a FB i EAE 
et 
葡萄 糖 生物 合成 
St 
ee 
Bias = +6.1 kcal mole 上 nt mae 
a CDA AP AR A 
Pyruvate kinase 
eee CU, , Ori AAS IR AL Re 
Pyruvate carboxylase 
Pi OAA — ea @ PEP 羧 化 激 了 本 
@ PEP carboxykinase 
GTP GDP 
, Px : A aee + 2 ATP" “Ris a OM eal aicla, PEP + 2 “ADP"’ + Pi 
z (i.e. 1 ATP + 1 GTP) 
°4 


° ye 


RaRnOs Sk 


2998 : 2 ZAG CoA a _AG' = +7 kcal/mole, ZG Z.AGIE CoA 


en 


ATP ADP + Pi 
Re: 2 AE CoA i — ag RM CoA 


> 3G' = 非常 外 
CO 的 值 ACP 
CoA jy . ~ CoA Hy 


2 &B2 ACP ® — Ag ACP . f 
"1G" P= 一 大 直 
co, JES BAG 
- ZAEC AE ACP 


| 


AS AGAR 


图 13-13 “葡萄 糖 之 起 始 数 步 又 及 脂肪 酸 合成 之 比较 。 注 意 在 此 二 种 系 和 统 中 均 涉及 
ATP 及 CO0， 之 再 循环 。 


13-13 “不 鲍 和 脂肪 酸 之 生物 合成 Biosynthesis of Un- 
saturated Fatty Acids ) 


13-13-1 第 一 个 各 键 的 引入 : 需 氧 的 途径 〈 Introduction of the — 
First Double-Bond: Aerobic Pathway ) “在 肝 细 胞 中 合成 之 硬 脂 栈 -CoA ， 
此 种 受 质 能 在 分 子 氧 ， NADPH 以 及 一 与 膜 结 合 之 酶 系统 (HA BRR AR 
接 ) 环境 下 胸 人 饱和 而 成 油 酸 酪 基 - CoA, 傈 依 如 下 之 程序 进行 反应 : 


硬 脂 酷 基 CoA + O, + NADPH 一 hag3tCoA + NADP+ + H+ + 2H,0 


NADPH 2 Fe3+ .一 油 酮 基 CoA 

Ys 2 H,0 

2 细胞 色素 b, SEs AR BA AO/ERR 
2 

NADP+ 2 Fe2+ 硬 脂 酶 基 CoA 


氢化 物 
敏感 因子 
Cyanide 
sensitive factor 


je 
有 honk 
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此 程序 称 霹 需 氧 的 机 程 〈aerobic mechanism) ABM AM WMI th RS 


站 


成 的 炉 机 程 。 在 植物 中 有 一 非常 类 似 的 事件 发 生 ， 除 了 用 铁 膛 原 氧 化 体 ( 
ferredoxin ) 代 替 细 胞 色素 6, 而 已 ， 此 觅 饱和 西 是 溶解 性 的 ， 且 受 质 的 硬 脂 
MS ACP. ME RAMI MLS REAM Kins, RRA CB 
PBK Z C,-Cio BUR FZ 2H 原子 行 一 顺 型 消除 作用 (cis elimination ) 在 
动 植 物 两 种 系统 中 均 如 此 。 大 多 数 胸 饱 和 酶 类 均 角 氛 化 物 抑 制 之 ， 或 傈 握 化 
物 束 合 在 一 氰 化 物 敏感 因子 上 ， 此 因子 偶 联 铁 - 肛 膛 原 剂 至 此 胸 饱 和 酶 上 。 
13-13-2 嫌 所 途径 (Anaerobic Pathway) AAKZRMNRA ( 
eubacteria ) 能 在 媒 气 情况 下 合成 单 烯 醇 酸 (monoenoic acid ) ， 在 此 等 
和 组织 中 分 子 氧 之 结合 而 直接 行 胸 饱 和 机 程 。Bloch 氏 及 其 小 组 之 研究 显然 昭 
示 单 纯 的 顺 型 双 键 引入 Cie 位 置 之 烃 链 上 使 链 加 长 。 尤 其 在 Cis 脂肪 酸 之 合 
成 中 ， 支 点 在 D( 一 )-6- 送 基 癸 醚 -S-ACP fr. MRI HANS Ike REM 
fa— ZA, Wi 8- WH MH -S-ACP HRIKM ( B-hydroxy decanoyl- 
S-ACP dehydrase) JH&R—-BERHZA, HESIA-—BMHIAD YB 
键 而 形成 ~ 顺 - 3,4, ARSE -S-ACP 然后 再 如 下 所 指 陈 的 成 需 一 单 烯 醇 酸 。 
HAIR KAS ATE RR - 反 型 - OP RAR, AY RR 8 
图 13 -1 4 搞 要 此 等 观察 之 事实 。 每 个 箭 号 (—) AKRBAKK> BA 
及 进一步 缩合 等 作用 之 唐 续 发 生 ， 如 在 第 13 -10 和 节 中 所 搞 要 的 。 如 前 已 指 陈 
BY, RRD( — )-2- FFE 3% Mit SE ACP 胸水 酶 外 向 有 三 种 其 他 胎 水 酶 在 细菌 中 操作 。 


它们 是 : 


( po ET RRS - ACP PRIKM, SARC, C,, LL& Collt & - ACP 衍生 
O, C, 受 质 最 活性 ， 而 Cs 最 弱 。 

Q p- Me RME-ACPRIKB, RVAAE ( 以 活性 降低 坟 顺 序 ) 
PCa > Gc, > c,. 

© p- @ReMME-ACPRIKM HVRAB (VERB E RIA) 
Cy > Cy > Cy > Cy > 

WH AR 7 Bi A BE 7k TC HEE BY BA - Bh eh a - ACP 衍生 
物 。 

故 在 细菌 器 官 中 四 种 鹏 水 酶 呈 一 均衡 必须 和 维持 器 官能 合成 所 需 之 脂肪 酸 。 
BARE) MS, D(—)-B- 9 38 MER - ACP 股 水 酶 再 朝向 烷 基 链 加 长 程序 进行 由 饮 


.和 的 磷 饥 单 不 饱和 的 脂肪 酸 。 
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乙 酮 基 -3-ACP + 十 丙 二 酷 基 -S-ACP 
J 


| 脂肪 酸 合 成 酌 


D( — )-3- #838 3589 & -S-ACP 
[CH,(CH,),CH,CHCH,G-S-ACP] | 


H20 28 y 消除 /AZ ,OH, 0 NE 
Cio NERI-3,A--+— Heya RE -S-ACP 反 型 .2,3- 十 一 碳 烯 酷 基 -S-ACP 
[CH,(CH,),CH=CHCH,C-S-ACP] [CH,(CH,),CH,CH=CHC-S-ACP] 
Y $ 
| O 


C,, 顺 型 -5,6- 十 二 碳 烯 酶 基 -S-ACP 


1 
C,, 顺 型 -7,8- 十 四 碳 烯 酶 基 -S-ACP es 
J 合 
Cy, 顺 型 :9,10- 十 六 碳 烯 酶 基 -S-ACP 中 间 物 
Cig 顺 型 :11,12- 十 八 碳 烯 栈 基 -S-ACP 十 六 碳 烷 栈 -S-ACP 
《及 一 机油 酮 基 -S-ACP) (ig#818 &-S-ACP) 


ee ee a 


H13-14 在 准 枝 器 官 中 嫌 毛 的 途径 。 


13-13-3 引入 加 成 的 刍 锟 (Introduction of additional double 
bonds ) ”在 动物 组 继 中 最 令 人 注意 的 代谢 区 女 是 不 能 腕 记 和 的 单 烯 醇 酸 ， 
油 酸 部 分 ， 朝 向 脂肪 酸 之 甲 基 末 端 ， 而 植物 界 却 易 发 生 此 反应 。 故 亚 油 酸 ， 
18:2 (9,12 ) 需 动物 所 需要 的 ， 必 须 取 自 植物 饮食 的 来 源 。 

在 肝 糊 胞 中 ， 一 线粒体 的 酶 腕 饱和 亚 油 酶 基 - CoA ( linoleny1- CoA ) fe 
7- 亚麻 醚 基 -CoA (linolenyl- CoA) ,由 此 再 延长 需 均 亚麻 醚 基 -CoA ( 
homolinolenyl CoA ) ， 最 后 再 胸 饱 和 而 成 花生 四 烽 栈 基 - CoA (arachi- 
donyl CoA) 。 此 醚 基 硫 酯 然后 移 返 通 当 之 接受 者 而 成 需 磷 脂 ， 等 等 。 兹 列 
出 如 下 之 男 解 : ， 

7M AHMAR PAA IRMA RR, I AAAS (desaturases ) HRM 
HWA, 3H RARRECOA Mi, NADPH 或 NADH 及 0, HRKARD. ALE 
RRRASRHERE NAA. 


NS 


18:2(9,12) —24, 18:3(6,9,12) *%, 20:3(8,11,14) 
Ka y -亚麻 酸 均 - y - 亚麻 酸 

Se ABBR y-Linolenic Homo-y-linolenic 
(Diet) 
Linoleic 


|-2H 
20:4(5,8,10,14) 
464 DOilt aS 
Arachidonic 
多 不 饱和 脂肪 酸 的 任务 或 与 它 在 脂 蛋 白质 及 其 核 膜 之 极 性 脂 质 中 之 存在 
AM. 在 动物 界 中 其 他 非常 重要 的 功能 是 部 分 多 不 饱和 脂肪 酸 的 任务 ， By) 


— RA FAV ( prostaglandins) 之 合成 霹 先 质 ; 故 : 
O 


ie? 


aus ee KI 
> COOH ”微粒 体 的 系统 
cis_ cis CH, ARBe ( ES ) * O, 
11 12 a 
均 - y - 亚麻 酸 PGE, (前列腺 ) 
Homo-y-linolenic acid PGE, (prostaglandin) 


Bi Fl) Bea KA LA Dee aE Ss Ail A SBE BY RH AAR. 
在 较 高 等 植物 中 ， 亚 油 酸 由 两 种 分 别 的 途径 发 生 : 


iron FS BY, 
(a) 油 丁 基 COoA + NADH + H* + O, ‘coats EE oP AR COA + NAD+ + 2H,0 


(b) 8. 油 本 基础 脂 配 胆 龄 + NADPH + H+ + 0, ~erBee? 


A- 73 1h AGS SAG AG a + NADP+ + 2H,O 


HO SR ZH MZ REM AAR A AA E. 


ABA fle PRZBE ARAM. RAC Be AOR 
ERA eM PR AR 之 结构 中 是 重 到 的 角色 。 所 有 膜 系 统 中 含有 的 错 合 
体 脂 质 脂 肪 酸 具 不 同 程度 的 不 饱和 性 。 例 如 ， 在 准 核 细 胞 中 ， 喇 然 多 不 饱和 
脂肪 酸 消 不 存在 ， 但 单 烯 醇 酸 需 膜 脂 质 之 重要 成 分 ， 而 在 芙 核 细 胞 中 ， 多 不 饱 
和 脂肪 酸 均 志 关键 的 醚 基部 分 。 在 光合 组 炽 中 分 子 量 被 水 之 光 氧 化 作用 释 出 ， 
较 高 不 饱 脂肪 酸 之 发 现 与 薄膜 脂 质 结合 的 实 霹 少数 之 例外 。 亚 油 酸 可 分 类 需 
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“基本 脂肪 酸 “ AEE RK ADRS, RRR, WHESIALe 


至 饮食 中 而 转换 之 。 准 核 的 器 官 均 不 能 合成 多 不 饱和 脂肪 酸 ， 煽 想 在 准 核 的 


组 楼 中 以 没有 细胞 咒 ， 诗 如 和 线粒体、 革 娄 体 、 核 …… 等 等 情形 下 捍 些 观察 相 . 


互 有 关 。 


13-14 磷脂 之 生物 合成 (Phospholipid Biosynthesis ) 


在 第 九 章 中 已 指 陈 ， 磷脂 需 所 有 膜 之 基本 脂 质 成 分 。 故 其 生物 合成 的 简 
Sat EB elt BZ. 

ESR MES R HARK AR ERAS. CHK, HA 
NS i BRIS Rit 7. IK ( phosphatidyl ethanolamine ) 之 酯 类 以 及 在 准 核 的 
fe ch + ER Re, sem. 

4 4 BBB ee 〈 卵 磷脂 ) C phosphatidyl choline (lecithin) J) 
| Ze, TERR ABAL IGM ( —OCOR! & —OCOR? ; 后 者 大 多 数 
WES KRM), Hit, BRS, Uke. ECMWARAE—RM? 


CH,OCOR! 
-R2C 
H,0—P—O—CH,CH,N*(CH;), 
of ‘OH 


SABEAS (3- Sn- BeASAgAC mR ) 
Lecithin (3-sn-Phosphatidy! choline) 


CRRGEE SAA ee 将 各 分 别 的 
BRRCH—-H. #-KERBRCARILIER : 


CH,OH | 
H,—K(CH,), + ATP EME ib ocH CH Nt(CH ) + ADP 
H 
AB i BRAS (CAG 
Choline Phosphoryicholine . 
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多 


aa 
o, 


ABR AR SBE CTP Hk ae a OR a — AB (COP - Be ) 


: 


[ cytidine diphosphate choline (CDP - choline) J : 


4 


CTP + wiasitAgeR ——___________, CDP-Aasit+ ‘Bs 
CDP = Ailes 2 5c Sis HS fs : 


(CH,),N*+CH,CH,O— 


—- ABRALEOR at — PRASAD as 
(CDP- #8 a ) 


BRAK OM 13-15 中 示 明 , TR ee A  — ee Ht 
ETE ae RAGE WR. RII Ale WR ZB PK Tk DBS Pe OE A Se th DLA DL 
2 ANGI Mei th He we NS Me AE ZA SE 3-5- 腺 武 甲 硫 基 丁 所 
酸 作 用 而 成 : 


BS ASAE HZ BF hz 3 - S -- 腺 武 酮 甲 硫 基 丁 氨 酸 
Phosphatidyl ethanolamine + 3-S-Adenosyimethionine —> 
. Oh AS AG HE AG 3-S Apa ag tat Bes 


Phosphatidyicholine + 3-S Adenosylhomocysteine 


但 应 注意 此 等 机 程 均 其 重要 ， 对 於 磷脂 忆 合 成 另 有 机 程 已 经 描述 ， 且 可 
SREABAM WZARS MU at am, / 
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对 於 磷脂 酸 生物 合成 有 一 种 二 羟基 丙酮 磷酸 曲 途 径 已 有 陈述 , 其 式 如 下 ， 


CH,0OH CH,OCOR 
RCO-CoA CoA 
CH,OPO,H, CH,OPO,H, 
TRH AH NADPH 1-Acyl-dihydroxy- 1- ag#t - —3ER 
Dihydroxy- acetone phosphate 7 Aa BEAR 
hat 
acetone phosphate NADP+ CH,OCOR CH,OCOR 
RCOCoA CoA | 
HOCH 一 一 
CH,OPO,H, CH;OPO;H， 
溶 一 磷脂 酸 3- Sn-- 磷 脂 栈 
Lyso-phosphatidic 3-sn-phosphatidic 
acid acid 


13-15 bee sAtehEzc te Mek (Bosna of 
Sphingolipids ) 


ie RIED ZEDS a Ah A RS Re A ed 
三 醚 基 甘 油 及 磷脂 的 系列 而 集聚 。 


FRI. 
i A RI tr tk 3: - COA HSA FS 3 - BE MEK (3 - ketosph- 


inganine ) : 


OH OZ RS SBS 
3— AR APSE SAR AG HRS RK ig 
O 
CH,(CH,),4¢—CHNH,GH,OH + CO, 


roo 一 一 一 一 一 一 
-一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 


O 
Va 


ae t : 


3- AR FIP BeMag fs] NADPH 
OH 

CH (CH) ,CH,CH,—G-—CHNH,CH,OH 
. 机 H 


ile D- #4 88 SHAG He 
着。 D-Sphinganine 


3-92 APA | -2 H 
AR ELAA t 
CH,(CH,),,CH=CHCHOHCHNH,CH,OH 
反 —D — n@EE SAFBAR FAG Hex 
trans-D-Sphingenine 


thi + ATP — > 3-sn-thshbtase® 4 ADP 


2 RCO—S—CoA 
‘ a 2 CoA-SH 


CH,OCOR! 
R2COOCH 
CH,0--P—OH 
Wa 
Oo” ‘OH 
3- sn—%AEAS 
3-sn-Phosphatidic acid 


Jatin 
- SE HIS AS BS 
CH,OCOR! 


R2COOCH 
H,OH 


Sn- 1,2- 二 酷 基 甘 油 
sn-1,2-Diacylglycerol ” CMP CH,OCOR! - 


R2COOCH 
+ 
Ch,O—P--O—CH.CH,N(CH,) 
} | y avira 3/3 
上 Oo” ‘OH 
3- Sn- BAS AG AAG aR 
3-sn-Phosphatidy! choline 


CDP 86 we 
一 一 
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$M I - 
Rika RCo-SCoA 
fet #8 BB iene 


t 
CH,(CH,), ,CH=CHCHOHCHCH,OH 
Bis gz NHCOR 


Ceramide 


- CDP-AG a 


CMP 
O- 
CH, (CH,),,CH=CHCHOHCHCH,OPO—-OCH,CH,i(CH,), 


| 
NHCOR O 


APES BIBS AS 
Sphingomyelin 


‘13-15 Ba fshs Rime CEMAK 。 


13-16 AB GAS ( 即 胆固醇 ) 之 生物 合成 (Biosynthesis 
of Cholesterol ) 


早 在 1930 FRE ERRORS, 此 复合 的 一 系 之 生物 生成 却 引 
HAR. BPRALMBERY Ak +s RH SAAALHS ABR 
KF ZEKRREPHH, ISA: 


~~ eee ee 


Cholesterol 


fe 09 
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网 固 醇 之 所 有 的 碳 原子 均 直 搂 来 自 栈 酸 。 反 应 与 生物 合成 中 发 现 的 涉及 直 钦 


脂肪 酸 合 成 者 油 然 不 相同 。 此 等 生物 合成 能 分 需 三 组 反应 : 
日 3,5-—#- 3 甲 基 成 酸 (mevalonic acid) 之 形成 。 
日 3,5- 二 郑 - 3 PERBRCMUMBARH 〈 又 称 三 十 碳 五 烯 ) squa 
lene ) 
日 角 葡 烯 之 转 构 局 羊皮 当 醇 〈 lanosterol ), RRB WH BMH. 
4 BM —-3,5-—-B-2 FSR AM) : 


CH CH CH C. 
be = Se et 
= = 一 
| I Pi Tis 2 NADPH + 2 H* VER 
—CoA — H, CH, 
ee hs en le OH sor 
—CoA —CoA 
| B-#€%R -— p- _3，5 一 二 状 - 
乙 酷 基 - CoA ZAZA H- CoA 甲 基 成 二 酮 基 一 CoA 3' 甲 基 成 本 
Acetyl-CoA  Acetoacetyl-CoA B-Hydroxyl- Mevalonic acid 


B-methylglutary-CoA 


日 3,5-—H#-3 FEXREBR RAR CVEBM) : 


OH DH DH 
CH,OH eas TE Be cei 
H 
raise pu ATP a OH ATP DH 
H,C CH, ADP H.C” CH, ADP H,C aie pega 
boo- boo- COO- 
oo ee 3°95 一 二 状 - 5— © Ag -3， i 
3 PRK 3 PEM —HR—3 PRK 
Mevalonate 5-P-Mevalonate 5-Pyrophosphate 
mevalonate 
CH,—O—PP . CH,—O—PP CH,—O—P—P 
L, H li sn 
NS \ 02 Pee tae 
Rr < 一 一 IN ea MK O-| —— miEX 
H,C CH, H,C CH, Pj H,C CH, 
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—=FPREAE 2 eis H 
te letiy 焦 磷 酸 
Dimethyiallyl lsopentenyl 
pyrophosphate pyrophosphate 


SN 
tat 52 ES 法 呢 烯 基 焦 磷酸 BRIE 
Geranyl Farnesyl Squalene 
pyrophosphate pyrophosphate - 


2 Ame —>+ESE—-wSe (BANRANEN) : 


BRIAR it 
Rites 


BRIS -2°3-RALD in 
ee eat Fis 
Squalene-2,3-epoxide 
|-200, 
酵母 香醇 


Zymosterol 
| ss 一 > 45-6 


i is BF 
Desmosterol 


ee 


胆 名 醇 (胆固醇 ) 
holesterol 


ia ; if 

% 起 
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5 


| 志 


13-17 “胆固醇 合成 之 调 季 作用 (Regulation of Chole- 
sterol Synthesis ) 


REMLEMADDBRPARKHMRSS. KAKRHSZRARE SH 
GRAA BARA ARE. 

SREP RAS BER, SHAKASHRM HH; 当 人 缺乏 时 ， 则 发 生 重 
新 的 合成 。 芝 无 辟 据 显示 胸 备 醇 抑 制 酶 类 将 B- 羟基 -8- FAK Me - CoA 
OBR3,5-—H-3 甲 基 成 酸 。 和 营业 的 桔 果 不 能 用 生物 化 学 的 说法 谣 明 。 


NADPH 


8 -#€-B 一 甲 基 戊 二 酷 基 -CoA 一 一 3,5 - —# -3 PAE + CoA 
IR Ae 


MRAM CAK, HBRMAMAMAR, CABSSBE 
DADHAK AK, CRNS BEAKER AK, BRECK RAK 
化 合 物 之 色素 〈polyisoprenoid pigments). BMARAKBR SB, KH 
於 进 一 步 的 塌 构 人 需 重要 的 昆 患 激素 诸如 皮 粒 体 ( ecdysome ) 只 有 利用 外 面 的 
来 源 ， 一 种 及 备 醇 之 氧化 的 衍生 物 。 在 奉 椎 动物 〈vertebrates ) fF, BS 
醇 坑 侧 链 及 环 系 和 统 之 改善 的 复合 体 的 受 质 而 塌 杰 SAM ( progesterone) 
雄性 激素 Cand-rogens ) ， 峻 性 激素 Cestrogens ) 以 及 皮质 备 类 《〈cor- 


ticosteroid ) 等 ， 所 有 特别 重要 的 哺乳 类 激素 。 


BEM RM 


1.N.M. Packter, Biosynthesis of Acetate —Detived Compounds. 
New York: Wiley.1973. 


AMIRA CA ZBERE, R-RRHSGRS. 
2.5. Wakil, ed., Lipid Metabolism. New York: Academic Press, 
1971. 
MAGNA L—-AGMIRAKRSRMBRMH+SESHR SX. 
3.T.W. Goodwin, ed. Biochemisty of Lipids. MTP International 
Review of Science Series One. Vol. 4 Baltimore: University 
Park Press,.1974. 


re 1 i lil | 


ERRKESPR-ARKMERREHRS. 


1, 当 长 链 脂肪 酸 以 p- 氧化 作用 及 Krebs HBUM FE RBRALR CO, 


及 H20 时 。 利 用 R 一 CH; 一 CH, 一 COOH NPMBHRMBMATA, NK 
其 他 化 合 物 以 对 於 复 襟 的 埔 因 子 诸如 NAD+，CoASH, S$ ZMR, BRM 
反应 之 一 实例 。 均 衡 各 方程 式 ， 且 指出 所 有 必需 的 辅 因 子 . BRNAB 
则 非 所 需 。 

(2) 涉及 一 碳 - 碳 键 之 断裂 的 反应 。 

b) 需要 FAD 镶 一 辅 因子 之 反应 。 

(CC) 需要 FAD 局 一 辅 因子 之 另 一 反应 。 

d) 形成 一 碳 - 硫 刍 之 反应 。 

le) 消耗 H:0 之 反应 。 

(f) 消耗 Hz0 之 另 一 反应 。 

@ ”以 丙 二 酸 抑制 一 反应 。 

”一 可 逆 的 氧化 性 觅 羧 化 反应 。 

(i) 发 生 一 展 构 作用 的 反应 。 

。 写 出 一 系列 酯 ~ 催化 的 反应 ， SLRS KRRESBARCR ae 
acid ) 一 种 六 碳酸 (hexanoic acid) . hMMBATH, 不 必 写 出 有 了 关 
ZR. 


。 详细 解释 何以 一 动物 不 能 对 -BASHRBARAA RM —- BORA 


QW. AAMC - BRERA. 

。 何 以 酮 体能 积 集 在 一 动物 中 籍 其 炖 粹 的 脂 质 饮食 ， 但 在 一 植物 或 微生物 
使 用 脂 质 仅 是 做 需 碳 - 能 的 来 源 武 以 六 至 八 句 简短 、 扼 尼 、 完 全 的 医 句 
说 明之 。 


。 (Ga) 葡 葡 糖 及 已 酸 〈 六 碳酸 ) 均 志 6- 碳化 合 物 。 你 希望 何者 能 籍 生命 租 


胞 产生 更 多 的 ATP (每 莫 耳 ) MEAL CO, 及 Hz20 ? RHE 〈 
AGE Fe A Bae] HK) ? 
(h) 求 寻 籍 需 氧 器 官 由 一 莫 耳 已 酸 完全 氧化 所 产生 的 ATP 莫 耳 数 。 明 白 


aed 
5 Ls 254 eo | ee oe ‘4 we Sa, ce, 
4 ere eS € 5 
一 汪汪 ai or Mt epee 
« va 7 <) z “e oe hm nae Sos: 
; ; é hie 
<n 
oe 


4 Bit... 


A871 


6.8 URL He | : 
(c) mn OR NR Hk RRR Mee EM EES 


« @ «i “RR” (ketosis) o ie 
—6<“68.w (MRM REY Poe NE acid) 生物 合成 用  - 
eS AHAB (oleic acid) MRM. | 
中， 喇 然 动物 不 能 重新 〈 de novo) 合成 亚 油 酸 ， 何 以 单 不 饱和 脂肪 酸 ， 
不 像 油 酸 ， 会 在 动物 中 塌 氢 局 亚 油 酸 ? 


s 
要 ~ 
* ~< 
a4 
了 4a 
+ by 
iP ifr) 
me 
i 
d a 
, 
ih” 
Pa 
k, 
4 
of 
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第 十 四 章 
EFS REL BAER 


Electron Transport and Oxidative 


Phosphorya | tion 
AR FAKED EMURNBN RT ARERHEA, ANRALESA 
RIEU. AEE BRE, TREY eet 
#AN-BABKENRT. MEKAWRS ALE RATPZEL_ SEB 
ZMREDM. ELARF AREAS AS AR (MAB, oxygenases) 
也 要 陈述 。 


14-1 引 & (Introduction ) 


在 线粒体 中 存在 的 丙酮 酸 及 乙 酷 基 -CoA 之 氧化 作用 往往 称 需 碳水 化 合 
物 代谢 作用 ” 需 氧 相 ”( aerobic phase), (1, KZBG5|RRB, AN 
酸 及 乙醚 基 -CoA 二 者 均 也 能 由 非 碳水 化 合 物 来 源 获 得 。 此 外 ， 需 氧 一 项 也 
AA BSK IE, EMEMHAPARRMNSER Ee, APMALA RAM 
Re (nicotinamide) 及 黄 素 核武 酸 (flavin nucleotides) 而 不 是 氧 。 AE 
酵 解 程序 中 ， 共 醚 胺 及 黄 素 核武 酸 在 细胞 中 之 量 有 限 ， 且 在 氧化 的 核武 酸 供 
应 量 枯 竟 时 便 反应 中 止 了 。 故 ， 对 於 有 机 受 质 之 氧化 作用 谷 炎 续 进 行 ， 泊 原 
的 欧 菁 胺 及 黄 素 核武 酸 必 须 再 氧化 。 

在 准 核 的 组 胞 中 ， 再 氧化 是 由 局 限 在 血 时 膜 上 的 酶 类 完成 的 ， 在 蜂 核 的 
质 中 所 需 之 催化 剂 均 在 阵 近 基质 之 综 粒 体 的 内 膜 中 ， 在 该 处 核武 酸 被 和 膛 原 
(289-68). 在 所 有 需 氧 的 组 积 中 最 和 获 的 氧化 剂 需 氧 分 子 ， 而 且 ， 对 於 
NADH 场合 ， 可 写 出 全 反应 坊 : 

NADH + H+ + 30, 一 NAD+ + H,O (14-1) 
AG’ = —52,500 cal (pH 7.0) 

5c Kb A Rw“ Bf - SRA” ( electron-transport chain) 
it me@AP—-AINSBT MERE RR RAZ. 
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此 种 被 0, 之 再 氧化 NADH 作 用 伴生 一 大 的 自由 能 之 降低 ( 见 第 14-5 节 )。 
此 量 是 以 每 莫 耳 NAD 折 被 氧化 霹 桂 多 莫 耳 之 ATP。 催 化 ATP 产生 之 栈 烽 ， 即 
NADH ZA BBRERNE PHARMA, BREE BB “ FL 
MEA” , RRB“ FA 链 锁 磷酸 化 作用 ”( respiratory chain phos 
phorylation), KHRFKRANMETORRAC ERR. 


14-》 EBF SRS ROKD 


(Components Involved in Electron Transport ) 


有 五 种 不 同 的 电子 载 笨 参与 由 受 质 之 传 表 电子， 因此 等 受 质 在 线粒体 中 
征 氧 化 也 。 在 电子 传 下 链 镇 陈述 之 前 ， 先 简 述 每 种 如 下 。 

14-2.1 英 酶 胺 核武 酸 (Nicotinamide Nucleotides) 此 等 辅酶 类 
〈 博 受 质 ， cosubstrates ) RHBAZ IRSA (Mb, apoenzymes) 均 早 
在 第 8-3.3 项 中 ) RAFMHKRUMS. E=ARBRBBES, AMBALA, BAEK 
及 暴 榨 檬 酸 移 去 相当 的 两 个 氨 原 子 有 两 种 氧化 作用 。 在 另外 两 种 ， 丙 酮 酸 觅 
氢 酶 及 ax- 氧 代 成 二 酸 胸 氢 酶 中 ， 电 子 均 先 办 往 硫 辛酸 ， 然 后 经 由 一 FAD- 
75 NAD*, 


| CONH 
HOCH H~ Sy -CONH, C=O ae 2 4 
ee eM i ne +E 14.2) 
HCH Hi _/H HCH Hi JH 
| N- N 
CO,H CO,H 
R R 

L - 称 果 酸 NAD* 草 醋 酸 NADH 


L-Malate Oxalacetate 


14-2.2 HAX (Flavoproteins) S#he2MH (prosthetic 
group, RBA) LRRABFADRFMN, KSMBAFRASREK 
RMEGBBHI, GREAARAPRATTRSGACATFAS (QRARERS 
SB) 中 均 共 价 的 与 蛋白 质 键 合 。 

在 其 最 简单 的 形式 中 ， 黄 素 博 因子 接受 由 NADH 来 的 两 个 电子 及 一 个 质 
子 ， 或 由 一 有 机 受 质 诸如 琥珀 酸 而 来 的 两 个 电子 及 两 个 质子 。 且 NADH 之 反 
应 可 表示 如 下 : 


NAD*. 


RABHFRBAS RK MRR, EHD AAR SHRI RM 
{KR (NHD SARS. K+. OMS NADH Bs (FE 200, 000 
之 粒子 售 有 IFMN 及 8 个 Fe 原子 。 RMARRHERMMROMR, ARAB 
定 的 硫 原子 〈 见 以 后 及 第 15-6 和 节 ) 结合 。 因 黄 素 辅 因 子 能 在 形成 一 个 乍 醒 时 
接受 一 个 电子 ， 黄 素 肝 表 示 在 呼吸 链 镇 上 一 点 访 不 电子 能 一 次 传 通 二 个 而 不 
是 成 对 的 。 

14-2.3 FFERMARKM SAR 〈Nonheme Iron Protein) 此 型 
之 蛋白 质 知 其 在 线粒体 电子 传 通 的 功能 以 前 ， 已 在 植物 中 固定 氨 以 及 光合 成 
h SR ALM 〈ferredoxin ) 。 其 最 具 化 学 特征 是 在 酸化 时 放出 
HS ( 酸 之 不 稳定 硫 ) 而 且 也 能 移出 铁 。 欠 原 子 ， 往 往 两 个 或 更 多 个 均 排 列 
在 一 个 党 - 硫 桥 中 ， 此 橘 转 而 键 接 在 蛋白 质 中 之 个 胱 氨 酸 残 基 上 。 所 有 Fe - 
S -蛋白 质 其 特性 霹 具 低 的 Ei 值 便 是 指示 仍 电子 载体 的 竺 务 。 


半 胱 氢 坝 - S (S) a 
EL Te : 
一 一 一 
半 胱 氨 酸 -~ S (S) S — 半 胱 毛 酸 
( 被 氧化 的 形式 ) 
半 胱 氨 酸 - S a (S) ee S — 半 胱 氨 酸 
半 胱 氨 酸 -~ S S - 半 胱 氨 酸 
( Mi OOH xt ) 


aca re hale Fas Wri Sahel te te eS a tee hele te ow 
A ’ i E FY 4 
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在 被 氧化 态 中 ， 所 有 在 模式 中 之 铁 原 子 霹 高铁。 当 被 膛 原 时 每 个 铁 成 需 
Fe+2， 已 由 其 了 PR (电子 顺 磁 共振 ， electron paramagnetic resonance ) 
MA. 

14-2.4 BBR (Quinones) MAH SH — MMB SR ( ubiquin- 


one), 3 — AR HB 


’ O 
CH,O CH, 
on 
CH,0 CH,—CH=C—CH, /,H 
O 
BAR 
Ubiquinone 


ss SRR KTR: Ene RAs + ORR 
weit Cisoprenoid) FA MMH, BRBBQ,(CoQ,,.), 因 其 长 脂肪 
ie (EY ERE ARIA, Sa RIE cE EI HN A 
过 肖 与 所 有 其 他 在 呼吸 链 镇 中 之 酶 类 成 对 比 。 当 柄 由 和 线粒体 鞭 出 时 ， 由 受 质 
传授 电子 至 氧 是 被 抑制 的 ; 在 添加 醒 则 此 活性 又 恢复 。 因 其 易 於 还 原 及 氧化 
故 可 做 坊 黄 素 埔 酶 及 细胞 色素 间 之 落 加 的 电子 载体 ( additional electron 


Carrier ) 。 


F(t GbE MAR ( HAM ) 
KAR i& IF BOR 


辅酶 Qio 做 局 一 电子 接受 者 不 仅 由 NADH itis, 25] ot RE RS, 
Hib Re ein, DL BIRR -CoA WR SS ( 见 图 14 - 2 ) 等 等 之 黄 素 成 
分 而 得 。 

14-2.5， MAE (The Cytocbromes) ”此 等 呼吸 载体 已 在 1886 
年 由 McMunn 氏 在 动物 组 胞 中 发 现 。 他 称 之 坑 肌 - (myo - ) 或 租 胞 色素 (his- 


”tohematins ), 且 想 像 对 於 呼吸 程序 是 重要 的 。 其 千 果 颇 多 批评 之 处 ， 且 最 
Si He 遗忘 直 至 此 等 成 分 在 1926-1927 年 间 在 英国 经 Keilin 氏 再 度 被 发 现 。 
Keilin 氏 的 古典 实验 王 明 此 等 细胞 色 料 〈 cell pigment) BME ( cy- 
tochrome ), 在 大 多 数 所 有 生命 组 积 中 发 现 ， 且 蜡 示 在 细胞 的 王 吸 中 对 此 等 受 
质 需 一 基本 要 角 。 

Keilin 氏 的 研究 昭示 在 每 种 组 种 中 往往 是 三 种 型 式 的 组 胞 色素 ， 分 别 以 
a, DRCHAL. 其 含量 往 和 比 例 於 组织 器 官 之 呼吸 活性 ， 例 如 心 胶 及 其 
他 含有 最 大 量 之 此 等 色 料 的 活化 肌肉 。 对 於 组 胞 色素 的 研究 易 於 进行 是 因 怖 
RW AAR ROEM. tl 14-1 中 所 示 如 组 胞 色素 c SRA RR 
FLOR WOM ; 注意 被 迁 原 载体 之 w， 8 及 7 带 之 最 大 位 置 。 细 胞 色素 
b 及 a 有 其 w- 吸 收 最 大 点 分 别 在 5263nm 及 605nm &. 


~ 550. 


(nm) 
图 14- 1 ”细胞 色素 c SAL RR ERI [E.margoliash 之 数据 
D.Keilin 及 E.C Slater B#! “Cytochrome’’British medical 


Bulleting»89(1953)*Reproduced by permission of the Medical 
Department,TheBritish Councit,London 。 


FA Ha LAHORE IT RY MI Kc BNA HO RUZ TE Ce 
第 4-10.1 项 )。 另 外 的 细胞 色素 已 经 侦 得 ， 尤 其 在 细菌 中 的 已 依据 原始 的 很 
相像 的 细胞 色素 加 以 分 类 。 在 动物 ， 植 物 ， 酵 以 及 徽 菌 细胞 中 均 具 和 缚 粒 体 ， 


ia wd 
和 s*~) ‘ 夺取 
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细胞 色素 在 此 和 胞 器 中 夫 乎 均 有 发 现 。 在 细菌 中 之 细胞 色素 均 局 不 於 血 皮膜 
ch, MAD RNP oH MIE Re, b, Ret, MAA MB, 
的 ， 具 有 一 “ 带 在 S4omR RAR RRMA 功能 的 。 哺乳 类 微粒 体 
BA GH He % bs HOR WC HE 557 nm 狂 。 

Pe we Eth 2 Me Ke AE Tk SAMAR KEN RAAA 
SARK (iron porphyrin ) f§— FEAT, RARE HK c 之 非 有 基 梧 构 局 : 


HOOC—CH,—CH, 


-HOOC—CH,—CH, CH, 
并 ie 


H,C Ke fi 


6 
tHRAE Hc 


Cytochrome c 


7) i - MIX (17-13) 2-AMEDW, AA ARRRSA AK h 
ZTRKARBART. RBRACHRMRAKRe 及 8 RRNCAMRAHA, A 
在 吸收 光 计 方面 不 一 样 ， 由 此 更 可 确 如 由 化 学 之 研究 楼 困 的 轿 构 。 Mie 
5 Zh CAR & - MIX ( iron-protoporphyrin IX) KH, Mie 
Ra ZemRRMA, A-RHRLAKH BLADEN RK RE 
FRG. MOKA RE RE BE 

HSMEKARHCN, CORN SH AMAY, SMA MATH 
HE J a EB Fw A A BY RE 5 a — (1 2 Pe DP Ac (at Fe 
AF bee, Mee oR RRC (pyrrole) 环 之 氮 原 子 上 。 在 细胞 
OH c 中 有 两 个 位 置 坑 其 他 灶 构 所 占据， 在 中 性 pH KAEHUHCN, CO, & 
再 ss 成 志 错 合 物 。 在 细胞 色素 & 中 有 一 位 置 正 常 的 筷 O。* 所 占据 ， 被 还 原则 
与 HLCN， CO 以 及 也 3 能 成 需 错 合 物 。 对 於 组 胞 色素 ea HCN 之 高 灯 和 力 事 


H 
O=C H CH, 


c | CH 
aN, 3 
HOOC—CH,—CH, - | 2 oy, . ieee 
is | . 
He. 7 


HOOC—CH,—CH, ay》 CH， 


N 
SANG 
CH=CH, 
AER A 
_ Porphyrin A 
实 上 在 需 氧 器 官 中 正 可 解释 HCN 之 剧 毒性 也 。 
A MN Mike Kc wMwKeilin 氏 在 完整 租 织 中 所 察 见 的 ， 即 组 胞 色 
素 能 交互 的 还 原 与 氧化 。 被 还 原 的 细胞 色素 之 欠 志 高铁， 经 一 电子 们 入 进 至 
缴 原 子 之 价 闹 层 中 便 膛 原 之 成 饥 低 饮 。 哉 然 此 性 质 使 细胞 色素 之 功能 在 电子 
传 表 程序 中 坑 一 载体 。 如 前 所 指 陈 的 ， 细 胞 色素 在 CoQio-H? 被 再 氧化 时 Bl 
Zo As Gees eee So ae ee K Bid — 5} 
还 床 的 醒 反 应 需要 两 分 子 的 细胞 色素 : 


CoQ, -H, + 2 细胞 色素 -(Fea+) -CoQle + 2 细胞 色素 -(Fes+) + 2H+ (14-4) 


此 反应 释 出 两 个 质子 至 介质 中 以 均衡 之 。 

EES SRSADMRARRBSR CRE. F=RRBRZ-BAt 
的 受 质 (PARR) ME-BHBRGHRLABKRRSHRAD, EBA ， 
情况 下 置 一 分 光 光 度 奸 中 ， 被 还 原 的 细胞 色素 吸收 光 计 首 先 出 现 ， 然 僵 是 
逢 胞 色素 cl ，c ， 以 及 & 各 光 带 次 第 出 现 。 然 后 ; 当 Os 引 入 此 县 序 体 中 时 ， 
属於 细胞 色素 a 之 光 带 首先 消失 ， 然 后 依次 局 c， AUK. KABCERM 
至 电子 传授 链 镇 中 之 其 他 载体 。 均 具 特 性 光 计 在 此 链 镇 中 的 顺序 位 置 上 。 如 
此 操作 ， 位 置 规 乎 直接 符合 开始 用 NADH 之 此 等 成 分 的 膛 原 电位 《〈 玖 o = 
—0.32V) RR RA MEK oH (Eo=+0.29V); (# 6-3), 

计 论 细胞 色素 应 特别 注意 细胞 色素 & 及 ds。 二 者 组 成 细胞 色素 氧化 酶 
(cytochrome oxidase ) ， 多 年 来 均 在 需 氧 菌 〈aerobes ) PETRABR 
内 用 以 描述 需 最 后 的 载体 或 ”图 烙 氧 化 酶 ”(terminal oxidase) 过 术语 。 


445 


细胞 色素 氧化 酶 之 被 逐 原 的 形式 已 知 能 膛 原 分 子 0* 霹 HO， 对 於 1 莫 耳 0， 
膛 原 需要 炉 数 坑 四 个 电子 的 程序 。 

细胞 色素 氧化 酶 与 内 缚 粒 体 膜 的 紧密 烙 准 致 使 其 铁 - 楼 啉 系统 ( iron- 
prophyrin system) MARA. BMis Niki — Baw (240,000 
DFE), HABKENMK, SHSH-BEMMAKARTS (4) 及 一 
RRS. KARMA MORN RR MME KROR OM, BRAMMER 
4a， 均 不 能 直接 与 0* 反 应。 其 余 的 四 个 单位 称 霹 cs ， BREAKS ele 
色素 在 细胞 色素 c 环境 下 能 与 O* 反 应。 不 用 任何 有 关 此 反应 的 机 程 ， 可 着 
fa: | . 
4 细胞 色素 a; 一 Fez+ + 0; + 4 H+ 一 一 4 细胞 色素 ai 一 Fea+ + 2H,0 


BAN MER as 和 与 一 氧化 碳 桔 合成 一 错 合 物 ， 可 被 光 分 解 。 在 生物 化 学 中 
有 一 古典 实验 中 ，Warburg KHEK BAUME ALM AW REZ R- 
RW, 务 胞 色素 氧化 酶 之 氧化 形式 〈 高 铂 ) 对 於 氰 化 物 具 非 常 高 的 亲 和 
力 ， 且 不 能 被 膛 原 。 此 所 以 解释 氰 化 物 之 有 居 毒 性 。 


14-3 呼吸 链 锁 (The Respiratory Chain) 


前 述 载 笨 能 在 线粒体 的 膜 内 被 还 原 (图 14-2a)。 ARMS RP eT 
由 不 同 受 质 中 移 去 再 至 NAD+ 成 。 在 若干 场合 电子 进入 链 镇 之 CoQ 位 置 。 最 
德 过 载体 便 是 细胞 色素 。 

所 示 载 体 之 顺序 由 许多 或 所 支持 : 用 敏 钢 的 分 光 光 度 寻 能 测 得 氧化 的 及 
漫 原 的 载体 之 相对 量 ， 二 者 在 完整 组 织 中 及 在 桩 粒 体 的 屿 浮 质 中 。 若 一 氧化 
的 受 质 加 入 和 后 者 中 ，NAD+ 将 被 察 见 需 更 完全 的 录 原 载体 ， 而 细胞 色素 氧化 
酶 〈 细 胞 色素 e+es) BREETHAL SCRMERBMAW, NADt TE 
得 完全 漫 原 了 ， 随 之 需 其 肝 ， 普 配 ， 以 及 细胞 色素 所 回转 。 若 抑制 剂 诸 如 抗 
SHA (antimycin A)， 能 抑制 所 永 加 的 细胞 色素 5 及 细胞 色素 ci: 间 之 反 
应 ， 则 所 有 载体 之 在 此 点 左 方 的 多 得 完全 膛 原 ， 像 电子 进入 封 镇 的 链 镇 中 。 
所 有 在 此 点 右 方 的 载体 则 沟 得 完全 氧化 ， 因 均 不 再 接受 由 受 质 地 带 ( subst- 
rate pool ) 中 而 来 的 电子 。 

EK, ARPA BRC HERAT ARMAS RAS : “ 次 线 粒 
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a—- AnKOAR 


a-Ketoglutarate 


72 Bi bk 


<P —P 


a .一 : . 
, CoQio ——> Cyt b 一 全 Cyt cl 一 一 Cyt c —> Cyta +a, —> 0, 


琥珀 酸 ] oe : 
Succinate —> ZA ( 4 fy ERA ity 
NH i Antimycin A ~ 


a — 甘油 磷酸 
a-Glycercl phosphate 


(a) 


oes | 


1 
a 
NADH I CNS 
ens oe © S48 错 合体 IV | 
Se 0 eS, CoQie 一 Er ere cl | Cyt c 0, | 
f,, —(NHI),—Cyt b : 


图 14-2 (a) 载体 之 顺序 
(b ) R#R#LES 2 BSH 。 


体 碎片 ”之 单 岁 所 提供 。 此 等 碎片 均 需 和 结构 的 和 组织 错 合体 ， 过 些 钳 合 体 只 能 
实行 呼吸 链 镇 本 身 的 某 部 分 ， 但 在 与 其 他 错 合 体 及 辅酶 Q 及 细胞 色素 .c BK 
合 时 便 能 作用 如 原来 的 链 锁 了 。 故 错 合 体 工 开 及 IV 可 由 NAD- 至 0。, 传 通 
电 包子， 对 於 琥 珀 酸 之 氧化 作用 需要 钳 合 体 工 ， 亚 ， 及 IV。( 见 图 14-2b) 
CoQ 之 位 置 及 细胞 色素 c 在 此 四 种 错 合 体 任何 一 种 之 外 强烈 示 明 此 等 载体 之 
独特 的 能 被 桩 取 而 不 瓦解 各 错 合 体 。 此 等 错 合 笨 之 研究 已 领悟 何以 凌 正 的 复 
襟 是 在 电子 传 珀 链 锻 中 载体 的 排列 情形 了 。 

在 电子 传 瑰 链 镇 中 载体 顺序 的 明朗 化 有 助 於 研究 伴生 由 受 质 至 9 传 甫 雷 
子 的 大 酸 化 作用 。 此 呼吸 链 镇 磷酸 化 作用 的 程序 现在 能 讨 葵 了 。 


14-4 和 氧化 性 的 磷酸 化 作用 (COxidative Phophorylation ) 
经 一 生命 机 构 碳 受 质 之 降解 主要 目标 力 是 坊 谣 机 构 之 发 育 及 成 长 产生 能 
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。 量 。 在 嫌 气 的 术 降 解 霹 乳 糖 ， 若 干 有 效 之 能 量 在 糖分 子 中 转 轰 饥 能 量 沁 富 的 ， 
磷酸 多 化 合 物 ， 过 些 化 合 物 对 生命 机 构 是 有 价值 的 。 在 第 十 二 章 中 指出 。 在 
丙酮 酸 经 三 羧 酸 循环 之 反应 氧化 需 CO ,及 HO 时 葡 葡 糖 中 有 90% 以 上 的 有 效 
ER. BEER h, RA-MAR RB ANKSY, BRR MMS - 
CoA (succinyl-CoA )， 即 由 循环 本 身 之 受 质 反应 合成 的 ER DERM 
(succinic thiokinase) 环境 中 ， 此 硫 酯 用 於 转 麦 GDP RGTP, 

闫 细 研 究 生 物 机 构 中 能 量 油 富 化 合 物 之 产生 ， 知 有 两 种 不 同 的 磷酸 化 作 
用 程序 。 在 其 中 之 一 程序 内 ， 磷 酸化 或 硫 栈 化 的 此 受 质 衍生 物 起 始 的 产生 ， 
”然后 再 唐 炉 用 以 产生 ATP。 此 等 之 实例 是 糖 酵 解 的 反应 ， 其 中 形成 1, 3 -二 
磷酸 甘油 酸 及 硼 酸 烯 醇 两 酮 酸 上 且 与 ADP 反 应 成 局 ATP，( 第 10-4.7 及 10-4. 
10 项 ) 也 和 Krebs 循环 中 籍 琥 珀 酸 硫 激 酶 之 催化 反应 一 样 (第 12-4.5 项 )。 
KSRRILERRR BR“ 20-R RRM ILE” (substrate-level 
phosphorylations), DL Bi BFS REA SAM ILIER, KREEEBBA 
化 性 磷酸 化 作用 〈 oxidative phosphorylation), 

1937 年 项 ，Belitzer 氏 在 俄国 及 Kalckar KE SHY RASGON ARB 
均 竖 氧化 丙酮 酸 过 程 中 有 过 种 磷酸 化 作用 存在 。 呈 然 丙酮 酸 分 子 之 唐 炉 命运 
在 当时 尚未 明 上 ， 第 坑 组 织 均 竖 所 消费 ， 且 无 机 磷酸 被 酯 化 霹 已 糖 磷酸 。 若 
反应 需 氛 化 物 或 由 0，, 之 移 去 而 抑制 ， 二 者 之 磷酸 化 作用 及 氧化 作用 便 均 售 
止 。 故 ， 一 糖 磷酸 键 之 合成 与 一 生物 的 氧化 作用 有 关 ， 其 中 氧 是 消费 的 。 

许多 重要 的 进展 更 简化 了 此 重要 程序 的 研究 。 首 先 ， 在 1948 年 ，Ken - 
nedy 及 Lehninger 两 氏 示 明 单 内 的 鼠 肝 和 缚 粒 体 催化 氧化 性 磷酸 化 作用 与 
Krebs GA PHM Ate HRM BS, CORN CARE Oe 
BR Eh, EMD, CMR HRM A ARM ILIED RA. 

HREBRAA CANE PAE ET ORM ILE TARAS 
ADP 中 形成 ATP : 


ADP + H,PO, —> ATP + H,O 


显然 过 是 一 种 需要 能 量 的 反应 ; 若 所 有 反应 物 均 在 标准 状态 ，A G (KER 
SAG’) H+ 7300cal/mole, ARMMSRERIMS BS, AG 相 当 
A, MSA + 12,000cal/mole, 

B=, ANKRTARAALCAKECAMAN: 及 第 四 ， 在 线粒体 环境 
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FRO, Atte NADH AG CRA BRIE KRATPE SE RBM Z fe AADP. 
2@MBARSRH MAE RWS Friedkin 及 Lehminger MEN WH. 


GH NADH MESA ADP, MRAM, Met, ARH ORN 
的 混合 物 反应 中 (RNB CBS, BUF RNB ABELAS) ， 


则 NADH 被 氧化 需 NAD+， 及 1 个 0O， 的 原子 被 膛 原 。 如 前 所 述 , RRS 


有 完整 的 电子 传 御 链 锁 。 和 与 此 氧化 作用 同时 无 机 磷酸 万 与 ADE 反 应 饲 AIE。. 


在 理想 条件 下 ， 在 形成 2 及 3 莫 耳 ATP 之 问 将 消费 每 个 0 之 原子 。 ARN 
体 售 有 AITP- 酶 ， 也 能 催化 用 AIE 的 侧 反 应 ， 相 信 3 莫 耳 之 AIE 之 形成 力 每 
莫 耳 之 NAD 了 被 氧化 或 一 个 氧 原子 被 消费 。 其 图 解 的 表示 如 下 : 


NADH + H+ + 40, + 3ADP + 3H,PO, —> NAD+ + 3ATP + 4H,0 


此 反应 也 可 以 设 有 一 个 P: 0 需 3 :1 之 比 , 以 描述 在 氧化 作用 中 磷酸 酯 
化 之 磷 原 子 与 消费 的 氧 原子 之 比 。 因 蔓 果 酸 及 轩 棒 檬 酸 之 氧化 作用 呈现 P : 
OH 3:1, RMILERNADt 做 需 一 氧化 草 被 涯 原 之 后 则 假定 可 与 此 
等 受 质 会 结合 。 对 於 琥珀 酸 ， 其 P : 0 之 比 凯 2 : 1 同样 可 指示 当 此 化 合 物 被 
氧化 上 时， 过 是 一 种 较 少 的 磷酸 化 作用 步 卫 。 

许多 实验 的 促 据 支持 一 结论 ， 即 乾 酸 化 作用 的 发 生 力 是 一 对 电子 沿 电子 
GRE, WB 14-2 中 所 示 。 当 一 原 的 细胞 色素 c 被 分 子 氧 氧化 时 (被 
钳 合 体 IV 作 用 之 催化 反应 ) 只 有 一 种 磷酸 化 作用 发 生 。 在 圆 14-2 中 只 有 一 
种 磷酸 化 作用 部 位 示 明 在 细胞 色素 c 之 右 方 。 当 NADH 被 细胞 色素 c 氧化 时 
( 错 合 体 I+ II) 有 两 种 碍 酸化 作用 发 生 〔〈 每 莫 耳 之 被 氧化 的 NADH ERM 
(HATP) 且 在 链 镇 中 形成 之 假定 的 部 位 已 示 明 。 

此 等 作用 之 一 种 位 置 在 NAD+ 及 CoQ 之 间 的 范 围 内 ， 因 有 如 下 之 观察 : 
对 於 琥珀 酸 氧化 作用 P/O 比值 志 2 。 因 由 琥珀 酸 来 的 电子 分 享 仅 由 CoQ 至 
氧 的 电子 传 瑰 途径 ， 且 因 一 种 虽 酸 化 作用 发 生 在 细胞 色素 c 及 0, 之 间 的 圆 解 
中 ， 对 於 琥珀 酸 氧 化 作用 之 第 二 种 磷酸 化 作用 必须 在 CoQ 及 细胞 色素 c 问 发 
生 ， 及 第 三 种 ， 由 NADH 直至 氧 ， 必 须 在 NAD+ 及 CoQ 间 发 生 。 此 等 发 现 均 
HRM, 0, RIVIELSRAR LRM, BREAKS BRK 
过 事实 所 支持 。 

更 进一步 的 支持 是 沿 电 子 传 瑰 链 镇 将 磷酸 化 作用 的 步 轰 定 域 化 ， 过 是 由 
各 个 载体 之 不 同 已" 值 求 得 的 〈 双 见 第 6-7 和 节 ) 。 


AT 
. 1 ts +f 
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F (—0.32V) (—0.03V) (.1V) (0.04V) (0.25V) (0.29V) (0.8V) 
NADH 一 f,:NHI 一 CoQ > cytb >cytc,> cytc >a+a,> 0， 


| 显然 在 NADH 一 f,: NHI; cyt > cytc, Kcyta >0,8=M% titi 
| BRA“ Hi”. AMGSMAABAD, AF, BHA ACG 约略 大 至 
«EDL WF PE OF ga AE NADH 之 氧化 历程 中 有 3 个 ADP IL 3 个 
ATP, (又 见 6-6 节 ) 
实验 的 你 据 是 基 於 抑制 剂 及 非 偶 联 剂 ( uncoupling agent ) 之 使 用 支持 
14-2 中 所 指 陈 的 位 置 。 非 偶 联 剂 需 不 与 ATP 合 成 反应 偶 联 的 化 合 物 。 此 
ATP A KR MENS rh MEK RRS BF AO Mio AY, HON Tw ET, 
但 不 发 生 ADP 之 磷酸 化 作用 。 在 整体 粮 粒 体 中 ， KSA HORA. 党 
它 个 不 偶 联 时 ， 则 电子 的 传 甫 实 际 上 是 快速 的 ， 由 此 指示 ADP 之 硫酸 化 作 
用 有 一 速达 限制 的 程序 。 2,4- 二 确 基 酚 (2, 4-dinitrophenol ) 是 一 种 对 认 
FARR - AAA RERA ARM, 它 在 糖 酵 解 中 发 生 的 受 质 阶 自 
棍 酸化 反应 上 无 任何 效应 。 其 他 非 偶 联 的 例 是 : ok HB AE EH ( salicylam- 
lide), ERK (gramicidin), URMBAR MH (valinomycin 一 种 新 发 
R2MH). ZMH (oligomycin) 及 芸香 微 素 (rutamycin) 均 可 抑制 电 
子 传 通 及 氧化 性 磷酸 化 反应 。 


OH 
NO， 


NO， 


2,4— —tH AD 
2,4-Dinitrophenol 


FARA RCRA AAAI RRR RE. AHS RitTT, 
FE Ot Be Fe HE Ba Be A AE SEA) He ult HF A att 0 


14-5 氧化 性 磷酸 化 作用 之 能 学 


(Energetics of Oxidative Phosphorylation ) 


在 第 六 章 中 已 知 1 莫 耳 NADH 被 O。 分 子 氧化 之 AG 值 由 NAD+/NADH 


人 
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RO, /H,O 28 RBA RH HB — 52,000 cal。 因 此 0, 之 氧化 NADH BB 
细胞 色素 电子 传 遂 系统 导致 形成 三 人 条 高 能 磷酸 键 ， 能 量 守恒 程序 之 效率 求 姑 
{A FS — 21,900 (BN 3 x—7300) 以 一 52,000 除 之 或 42256。 

现在 能 摘要 的 化 述 无 机 磋 酸 之 酯 化 作用 ， 此 作用 伴生 由 三 关 酸 循环 氧化 
丙酮 酸 需 CO, 及 HsO 之 反应 。 在 此 程序 中 氧化 步 又 遵 致 还 原 的 葵 梧 肤 及 其 素 
辅酶 类 的 产生 ; 党 此 受 质 均 由 业 粒 体 之 电子 传 甫 系统 途径 再 氧化 上 时， 氧化 性 
磷酸 化 反应 程序 便 亲 致 由 ADP 及 无 机 磷酸 之 产生 ATP。 

表 14-1 列 出 产生 能 量 丰 富 的 磷酸 化 合 物 的 不 同 反 应 ; 每 英 耳 被 氧化 的 
丙酮 屋 所 合成 的 高 能 量 太 酸 键 移 数 局 15。 因 丙酮 酸 之 氧化 局 CO, 及 H,0， 
fe RAS Gl ch AES 1 HS — 273,000 cal (第 十 二 章 ), 能 量 守恒 之 效率 在 此 程序 至 
少 是 一 109,000 或 (— 7300 x 15) 以 一 237;000 除 之 ， 或 40%。 


表 14 -1 和 藉 三 羧 酸 循环 在 丙酮 酸 亏 化 反应 过程 中 
RZ HE EE HR 
=etaese 
Ligne Ri 富 之 磷酸 是 . 
Th AGAR AR EAB 页 agases + NAD+ + CoASH —> 
乙 酷 基 -CoA + NADH + H+ + CO,. 
St Sk NADH + H+ + 40, —~> NAD* + H;O 


SHS kk 
HE IBA BIAS 


PIAA A As 
36 RAG Fa 
EHSL 


#2 1$198% + NAD+ 一 > | 
a —- 氧 代 成 二 醋 + CO, + NADH + H* 
NADH + H+ + 30, —~> NAD+ + H,O 
x -和 氧 代 成 二 酸 + NAD+ + CoASH —> 
” 琥珀 酮 基 -CoA + NADH + H+ + CO, 
¥ 
NADH + H* + 40, -—> NAD* 十 H;O 
JR IGREA-CoA + GDP + H,PO, 一 一 
琥珀 酸 + GTP + CoASH 
oF IRS ee + FAD —— Jy J /4 —&% + FADH, 
FADH, + 40, —> FAD + H;O 
jh RA + NAD+ 一 和 草 醋酸 + NADH + H+ 
NADH + H+ + 40, —> NAD* + H,0 


5 en oa ee eee ee 


‘ ss aa 
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EHR, eh AM MBA ARCO, RH,OR (A 14-3) 
SKGEARRRS OM. 1RADMEROBR 2 莫 耳 丙酮 酸 形成 两 个 高 能 
Cee, GELERRASPLA-BRARKKREHER, 在 三 羧 酸 循环 中 
更 进一步 的 2 莫 耳 丙酮 酸 之 氧化 反应 形成 第 三 个 高 能 磷酸 咖 。 此 外 ， 有 四 至 
六 个 提高 能 量 的 磷酸 瘟 加 成 32 个 。 aN Eh OO 
RNS, 后 者 不 还 原 需 乳糖 ， 此 所 以 在 细胞 质 中 存留 两 分 子 NADH 。 而 此 NADH 
能 再 被 其 他 细胞 质 的 股 氨 酶 氧化 ， 在 一 组 织 中 活 省 的 氧化 葡萄 糖 完全 避 成 
CO, RH,O st — 4) F NADH fie Be 2298 eZ OF 1 we OA He tS EY 
_ NADH # Krebs 9§ 2} fii MA (t — kK. 

在 准 核 组 织 器 官 中 ， 应 无 特殊 间 题 ， 因 NADH MRE SS BMRB 
其 含有 电子 传 甫 链 名 及 磷酸 化 酶 类 的 呼吸 组 合 。 故 在 葡 葡 糖 氧 化 需 CO， 及 
HO KM RA 38 个 ATP 。 

RK EE A AR ASIBNADH, AEA — MAB sx - 3 -磷酸 甘 

油 之 穿 核 程序 〈schuttle process)。 在 此 程序 中 ， 在 糖 酵 解 中 产生 之 NADH 
(或 在 任何 其 他 细胞 质 的 氧化 -还 原 反 应 中 ) 均 首 先 被 二 羟基 丙酮 磷酸 在 区 
WAH 3-H sn- 甘油 胸 氢 了 酶 环境 下 再 氧化 。 


CH,OH CH,OH 
C=O + NADH + H* —> HOCH + NAD+ (14-5) 
CH,OPO,H, CH,0PO,H, 
二 产 丙 酮 磷酸 Sn-3 一 磷酸 甘油 
Dihydroxy acetone sn-Glycerol-3-phosphate 3 


phosphate 


生 威 之 3 -磷酸 -甘油 易 透 过 粮 粒 体 的 膜 中 ， 且 进 入 内 膜 至 基质 (matrix) 
在 该 处 再 彼 氧化 ,此 时 使 用 的 胸 氨 AR A AL FAD if] 442 NAD* : 


CH,OH CH,OH 
HOCH qe FAD 二 C=0 + FADH, (14-6) 
CH,OPO,H, GH,OPO,H, 
Sn- 3 -磷酸 甘油 二 羟 页 酮 磷酸 


sn-Glycerol-3-phosphate Dihydroxy acetone phosphate 


ft z FADH, # it sa % inte Hh 72 CoQ MR BT ee A ( 见 图 14-2)， 
Aol it Fame, 6 CoQ-H, 被 氧化 而 形成 两 莫 耳 之 ATP， 黎 穿梭 的 操作 ， 在 反 


dlyzZ = ， BHA) 7) Be HOxs BIS Z 
dyty = —/— avd [sz + +HE]T xz Big) eee 
dy 8T = —/—  QvWN [az + +Hzlz xe 
div9 = 一 /一 QVWN [az + +Hz] X 2 yoo-iMeoy “一 se xghiw 
div9 = FHA) A) eR oo 

COFiA) & GWN [sz + +HZ] X Z 


dIVZ = diV 2—- HAW WMMABS z 起 辑 歌 


SHS TERA SSR ENG SWE ei 


92 + +HZ 


Yg— vi [aj __, Ka us 


82 + 4HZ 
FOL 
多 
VOO ‘$e BY ar 4 xa SG = 
| az + +HZ “Po 
i i ' <2 SOR SS ae 
[ te tee eg 09 — 49 LLYN “Oo 5 (09 
z | | i 
of dav dav dav 人 | 
. 82 +4HZ 
? BPE 3 
92 + HZ 
Xgl 
a2 + HZ 
at & ie 
EH A) A) 8 So FA) ae tS HBS RY ty eet 


Me) Se 
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”应 14 -6 中 产生 的 二 状 丙 酮 研 酸 乃 征 出 乡 粒 体 进 入 细胞 质 中 〈 见 图 14-7b)。 


此 穿梭 操作 仅 在 此 方式 中 描述 ， 换 言 之 传 静 还 原 当量 进入 线粒体 中 ， 或 者 因 
是 沿 电 子 传授 链 镇 有 电子 的 巨大 单 向 运动 的 原故 。 由 两 个 类 胞 质 的 NADH 
之 产生 传 通 膛 原 当 量 ， 在 动物 线粒体 中 1ARL AGES RAMRERE 
生 四 个 高 能 磷酸 铬 或 对 於 在 一 芙 核 质 中 葡 荀 糖 完全 转 轰 局 CO。 及 HsD 时 则 得 
R13 36(HATP. 

如 前 述 ， 对 於 葡 葡 糖 被 0* 氧 化 需 CO。 及 H， 0 之 AG" 已 由 卡 计数 据 求 计 : 


C,H,,0, + 60, —» 6CO, + 6H,0 - (14-7) 
AG’ = —686,000 cal (pH 7.0) 


ASE RCRMRE PRE, NR ARAB) 又 若 可 忽略 不 计 ， 
则 将 在 周围 环境 中 以 热 的 形式 释 出 。 然 则 ， 组 胞 能 保存 大 部 分 此 能 量 ， 即 偶 
联 此 释 出 之 能 量 至 ADP 和 与 互 :PEO4 合 成 的 能 量 仙 富 的 AIPE 中 。 若 38 RAW 
ATP 在 葡萄 糖 氧 化 中 形成 则 呈现 总 数 凯 38 x — 7300 KK 一 277;000 cal, 此 
量 之 能 量 应 在 反应 14-7 中 以 热 的 形式 释 出 ， 力 以 此 量 缩 减 之 ， APRA 
及 磷酸 化 反应 今 可 写 做 : 


C,H,,0, + 60, + 38ADP + 38H,PO, —>» 6CO, + 38ATP +44H,0 (14-8) 
AG’ = —409,000 cal (pH 7.0) 


RFF 277,000 cal FS He tet ES ie RRR AT ANI MABE READE 277, 000 
PRU. — 686,000 K 40%, HBR AE aN iS 4 oe le SR GE BK 


14-6 AEBSSER (The Energy Conversion Process ) 


PARE RE RS RSH A LS RAK 
的 差别 ， 在 糖 酵 解 中 受 质 之 能 量 侦 富 磷 酸化 形式 〈 即 1,3, 二 磷酸 甘油 酸 或 磷 


RAB AMM) MARS). 无 基 在 何等 卓著 的 研究 所 (如 Boyer，Chance， 


Green, Lardy, Lehninger, Mitchell, Racker, Slater 依 字 母 序 排列 ) 中 
此 问题 均 倚 未 解决 。 

此 问题 之 困 灼 性质 是 因 需 氧化 性 磷酸 化 作用 人 坑 一 程序 与 内 线粒体 膜 的 性 
质 密 切 相 关 。 即 与 电子 传 泊 及 起 始 磷 酸化 作用 程序 发 生 的 膜 有 关 。 膜 也 涉及 


四 
y 
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风 子 传 通 的 进 及 出 线粒体 基质 。 因 在 电子 传 甫 中 由 NADH BH—BREBS 
0，。 则 有 6 当量 的 酸 (6H+) 输出 基质 。 同 时 K+ HRRREA SRO RREH 
之 中 性 。 Cat? RH ih — ABT MEE RBRDMRERE A, 其 进行 对 不 
同 抑制 剂 均 敏感 。 再 备 ， 若 K+ 之 某 一 普 度 梯 度 能 穿 过 和 线粒体 的 膜 ， 则 可 以 用 
ik SG) ADP 之 磷酸 化 反应 。 

Aa ARCHIE E “ Wi Sti” Creverse electron flow) ¢ 
Ze chy IERE RR NAD*, fh A) fa (46-3) 便 可 求 奸 一 高 能 量程 序 
且 不 发 生 任 何 显著 的 延伸 ， 除 非 向 其 中 另 加 能 量 。 在 ATP 环境 下 , 又 可 察 见 
被 琥珀 酸 录 原 的 NAD+。 或 者 电子 经 由 错 合 体 开 又 由 政 珀 酸 流 至 CoQ ， R 
后 在 一 通 逆 方向 穿 过 错 合 苯 工 至 NAD"*， 供认 的 ATP 却 似 一 闫 加 的 能 源 。 } 

故 揭露 氧化 性 磷酸 化 反应 的 机 程 的 研究 已 有 数 种 : 实验 电子 传 溪 与 磷酸 时 
化 作用 的 关联 ; 使 用 抑制 剂 及 非 偶 联 剂 ; 单 风 次 入 粒 体 的 钳 合 体 及 其 他 蛋白 
质 部 分 。 在 最 和 后 过 种 蔓延 性 工作 中 ，Racker 氏 所 得 之 蛋白 质 因子 称 需 “ 偶 
# HF” (coupling factors )， 即 回 加 至 非 磷酸 化 的 错 合 体 工 时 ， 便 能 恢 
复 此 兰 合 体 之 活性 ， 实 行 磷酸 化 作用 。 此 等 因子 中 之 一 种 太 ， 是 ATP 酶 ， 
分 子 量 志 280,000 (R#9-6 4). BH MBAKSRE RMR RONK 
F,2@BATPR, RHBRRH, Aw BRA EE mw 
(transfPhosphorylase) H#(4LREB: 


ADP + ~P —-+ ATP + H,O 


14-7 和 氧化 性 磷酸 化 作用 之 机 程 (Mechanisms of Oxida- 
tive Phosphorylation ) 


14-7.1 化 学 的 偶 联 假 说 (Chemical Coupling Hypothesis) #34 
去 三 十 年 间 对 此 问题 已 竟 昼 大 力 的 工作 。 有 三 种 假 讼 炎 续 领导 此 工作 是 不 足 
敬 届 的 。 最 老 的 一 种 是 “ 化 学 的 偶 联 假 说 ”(〈 chemical coupling hypothe- 
sis )， 与 糖 酵 解 中 的 观念 类 似 ， 其 说 法 是 在 氧化 性 磷酸 化 反应 产生 的 ATP 
ZERF ORD ORAM APMIS R. EH, CE Am RB, 问 
PENA RRM, ALI PARE Mee A, ~l Zcemh, ER 
R~ KHAO REA ORE : 


PS ae - e! 
Pi Ch tae 人 nlf a, 有 > 
4 和 

w 
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(14-9) 


+ TER BIR HEH, A, feE (—Mm) Ki RHR BBE ~ lee ， 
—(«i SS RR KKK ARM SHE~ PA 7A AG fat 2 dO AB - ih RE Be 
| “ enzyme -phosphate bond ) : | 
: 

i 

"4 

; 

+ 

F 


Ag lt E == Aget E~! (14-10) 


B=). °F E~P (14-11 


此 酶 -磷酸 成 分 最 后 与 ADP 反应 成 ATP : 


E~P + ADP == E+ ATP (14-12 


此 等 部 分 反应 (14-10 214-12) Af RAR RN P- Be RAD A SR fe A ATP ¥ 
ORME LMG. BREA E~PRE~I ZH, (Hook, 
MAE TERA BI AH 3K, 
: 14-7.2 (CSB (RMR ( chemiosmotic coupling hypothesi 
在 氧化 性 磷酸 化 作用 中 由 反应 14-9 .14-12 (RR Ee EE AE 09 
物 而 失败 人 迫使 各 些 工 作 人 士 另 以 其 他 学 改 来 解释 此 程序 了 。 英 国 的 P. Mi 
chell 氏 是 “ 化 学 鸯 透 假设 ”的 志 首 解 设 者 ， 因 其 主要 的 实验 观察 ， 六 个 F 
内 子 自 线 村 体 输 出力 由 NADH 及 0， 移 出 一 对 电子 过 事实 。Mitchelil KP: 
BAS AIK OHS (Ht) iH. BS, EERM HHL EE AD 
SARC AE EER, HE A Dt eS Hh ET Eo) RE CH 
BRAD, Hee CAS (At) CMB EA (i 14-4), a, 
者 另 一 说 法 是 NADH 之 氧化 反应 和 结果， 质子 之 梯度 建立 了 ， 再 穿 过 不 凤 BH: 
的 膜 。 於 是 在 ADP HAE (LEP Mitchell 氏 倡 言 形成 之 水 由 解 离 霹 H+ 及 
LOH- 之 方式 而 移 去 ， 形 成 之 H+ 及 OH- 再 旺 膜 之 两 侧 上 过 量 存在 的 OH- 及 
H* 分 别 反 应 。 在 此 方式 中 ATP RHO 之 形成 《由 ADP RH,PO,) 得 由 穿 
WMH Be eH sz (414-5) 

14-7.3 ARERR (Conformational Coupling) BREILE NAR 
SHRRMLRAARER SARE bs EM OO ML, Blt MoH 
#2,4-—WERREMK (oligomycin) 所 抑制 。 在 线粒体 中 ， BE 
ADP 环境 下 可 活化 磷酸 化 作用 ， 内 腊 HHL A BE H(be a2 45 — “ae are” 


四 
4 es 4 = 
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BA 


ia) 14-4 


LEEK AS ORE DES 
B= eGs (F MN > S8AG0 ( Q ) 以 及 一 种 假设 能 
ass ) 均 表 示 饥 由 基质 而 来 的 算 子 ( HDS, 


且 将 其 释 估 膜 除 空间 内 。 拧 且 F.MHarold, 


1 URS 锁 之 成 分 排列 情形 。 注 
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(condensed state )。 在 缺乏 ADP 时 ， 膜 具有 芝 常 的 千 构 性 质 或 “ 膨 有 眠 万" 
(swollen state )， 其 中 粮 粒 体内 存 〈 cristae ) 投向 大 的 基质 。 此 假设 的 
” 提 纹 乃 假定 释放 在 电子 传授 中 之 能 量 乃 移 人 上 述 之 形态 变化 中 ， 且 此 能 量 苯 
SAME MUM AKRATPAK, OUR BEM, RRASHER. WHS 
Ly AVA TERR ZIG HEP ik NM HE BA ADP 及 ATP 21H as (BE ARE 
”过 上 述 三 种 假说 对 实 办 提供 大 量 假定 。 但 任何 单独 一 种 均 未 能 提供 氧化 
”性 磷酸 化 反应 正确 的 描述 。 


ee. 2s, 
14-8 加 氧 酶 类 ( Oxygenases ) 


wi SLE SKM AARP BE, SSRADHRHE DSA: 
Hale, D-SRRE MAF (或 2 质子 加 2 电子 )， 及 (2) 电 子 之 移 
出 〈 在 细胞 色素 中 ) 。 第 三 种 重要 方式 是 拥 取 氧 原子 。 氧 酶 类 是 酶 的 一 类 仙 


$e ALAS BIA AR 


eet + NADH , H+ + FAD 一 一 NAD+ + FADH, 
FADH, + 2 NHI-Fe*+ 一 一 FAD + 2 NHI-Fe?* + 一 一 2-Hi* 


2 Ht + 2.NHI-Fe2+ + CoQ 一 2 NHI-Fe?+ + CoQ-H, 


$3 CoQ-H, + 2 Cyt b-re3+ 一 > CoQ + 2 Cyt b-Fe2+ + —> {2Ht+ 
和 2 Cyt b-Fe?+ $2 Cyt-c,-Fe3* pba 2 Cyt b-Fe*+ + 2 Cytc,-Fe?* . = 
要 2 Cyt ci-Fe?+ 十 2 Cyt c-Fe3+ Seer Cyt c,-Fe?+ + 2 Cyt c-Fe** 4 
2 Cyt c-Fe*+ + 2 Cyt a-a,-Fe*+ ——» 2 Cyt c-Fe*+ + 2 Cyt a-a,-Fe*+ 
2 H+ + 2 Cyt a-a,-Fe** + 4,0, 一 2 Cyt a-a,-Fe*+ + H,0 —> 3H,0 
ADP ADP 
OH- 
Pi Pi 
H+ H+ 
ATP ATP 
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化 进入 受 质 中 0 分 子 之 一 个 或 全 数 原子 的 嵌入 。 前 者 称 “ Biohe” (mo- 
noxygenases )[ 状 基 化 本 《hydroxylases ) 或 混合 功能 的 氧化 酶 〈(oxida - 
ses ) ] ， 和 后 者 马 ” 贷 加 氧 酶 ”(dioxygenases ) 。 被 氧化 的 受 质 可 成 需 更 尖 
REOKADA, HUBS, Me, PEK, ORAS, MAKER 
RRAOKRKKSRERES KBROMTACRKREMS BS: RIKI 
A, EMMI, REI EMM KRHA (nonheme iron sulfur 
protein), MSH SH ee RT eS ee 
AMS. TERE Pee RAL: | 


, 0 
ce emer 5 
Ich: 一 ccoH CC 
H Oh epee 人“ est cede 
N | ~~ ~N—CH 


H | 
; O 
L - 色 氢 酸 N -- BREA KH 
L-Tryptophan N-Formyl! kynurenine 


| 5 MSS EN RAR HEEARRERKMRARARNR MAS Cal 
14-6), EKREPEF RRA DAN FB EAZACARTZA BREE 


| 
aa | H, 
NADPH, H* Two 
O fee 
=H w0¢0s CH; 
Dihydrobiopterin 
H F 
NADP+ | 
HN ee H, < \ 
H—N CHOH CHINE, . 
2 Oy HOH COOH 
mm 4 +owos CH; L - REAR 
Tetrahydrobiopterin 


图 14-6 ”上 L - 东 基 丙 氨 酸 羟基 化 需 L - 色 毛 酸 之 反应 程序 。 
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两 个 电子 。 32 A SO Ek ( tetrahydrobiopterin), EAB 


形式 上 时， 则 被 NADPH 还 原 。 由 前 二 例 可 见 双 加 氧 酶 同时 将 两 个 O 原子 加 入 


4 
. 


BALHAM, fi RIAA (REI) BE — HO 原子 加 入 被 氧化 


kaw SHORT HBR BK. 


AR (A) 在 其 活化 9。* 分 子玉 膛 原 氧 之 两 个 原子 霹 卫 ?0 中 特别 有 


趣味 ， 过 一 程序 需要 一 共 四 个 电子 。 中 间 物 的 性 质 及 有 关 之 机 程 如 下 : 


= Pk H,0, — “> HO: mae H,O (14-14) 
| 超 氧化 物 过 氧化 所 ER 
peat > ae Ne 


酶 ， 超 氧化 物 歧化 酶 〈(superoxide dismutase ) HM AL MBF ( su- 


peroxide anion) 之 歧化 作用 双 称 不 相称 作用 (〈diproportionation ) 在 所 
有 需 氧 器 官 和 组 积 中 普 刀 分 做 : 


- 


oz + O; + 2H+ ——> HO, + O, (14-15) 


通 和 与 前 述 未 知 功能 的 蛋白 质 已 称 之 需 血 钢 肝 (hemocuprein) Re Mix 


Cerythrocuprein) 者 相同 。 已 设想 氧 在 原始 的 地 球 上 便 已 有 用 ， 且 用 做 一 
氧化 剂 ， 即 方程 式 14-14 中 所 列 之 非常 笑 小 的 中 间 物 ， 对 发 展 生 命 形 式 则 嵩 
毒物 。 故 此 等 生命 形式 必须 发 展 过 氧化 歧化 酶 ， 且 与 已 知之 酶 ， 遇 氧 化 氨 

(isi) ABH (Ccatalases) 及 使 用 再 *O 志 一 受 质 之 过 氧化 物 酶 烽 (per - 
oxidases) 有 天。 AAS (KE) 酶 攀 乎 在 所 有 动物 细胞 中 均 存 在 。 它 催 
化 分 解 2 莫 耳 之 HsO, 需 2HO + 0。 且 因此 防止 类 胞 抵抗 有 毒 的 HsOs。 演 
氧化 物 酶 在 动物 细胞 中 相当 罕见 〔 除 白血球 〈1leucocytes )， 红 血球 (eryth- 
rocytes), Fit, URBMB AA), 过 氧化 物 酶 在 所 有 高 等 植物 中 常见 。 
iF 1 Ma te HO, BEF At — ROE I RRB Bk : | 


OH 0 
人 oem ) + 2H,0 
OH 0 
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14-9 和 线粒体 之 渗透 性 〈The Permeab ility of Mito - 
chondria ) 


在 第 九 章 中 已 指出 缚 粒 体 的 内 和 与 外 膜 的 奖 透 性 是 十 分 不 同 的 。 处 左 能 完 
全 透 过 分 子 量 在 10, 000 以 上 的 分 子 ， 而 内 膜 却 大 有 渤 择 性 。 早已 陈述 两 配 
酸 能 自由 进入 内 膜 以 行 氧化 反应 ， 但 草 醋酸 则 和 否 。 因 程序 上 有 此 法 择 性 的 糙 
果 两 酮 酸 (或 乳酸 ) AREER DA eM RRM eM, BEE 
10-7.2 RENT. 故 ， 呈 然 草 栈 酸 在 缚 粒 体 中 由 丙酮 酸 效 化 酶 产生 ， 却 
不 能 胸骨 此 粒子 ， 昔 果 酸 却 可 以 ， 而 且 和 缚 粒 体 的 及 细胞 质 的 蔬果 SRY 
可 用 於 逆 转 的 糖 酵 解 反应 中 〈 见 图 14-7a )。 

AMLKCEMRTHe, DOOR RORR OE eRe E 
ESAEHEH, MBARCNHHEARAS = CERO BBECRRAR. £ 
Zhi -COA SHANE ERD MARO ERE 13-l0GAR Bit 
MRK B-ALRE, BeAMR bh, ERRXARIHRLSR. 

NAD+ 及 NADH 不 能 由 基质 进入 细胞 质 早 已 在 第 14-5 和 节 中 言论 。 使 用 
sz-3 磷 酸 甘油 穿梭 (图 14-7b)， 由 细胞质 的 NADH 逮 原 当量 的 传 表 至 内 
膜 ， 在 该 处 能 参与 电子 输 适 已 如 前 述 。 苦 果 酸 ， 草 醋酸 ， 以 及 天 门 冬 酸 与 粮 
粒 体 的 及 细胞 质 的 划 果 酸 腕 氨 酶 及 天 门 冬 酸 一 草 醋酸 转 氨 基 酶 在 一 查 组 成 另 
外 的 沙 原 当量 穿梭 系统 。 过 一 种 洗 与 sz -磷酸 甘油 穿梭 成 对 比 能 在 两 方向 中 
操作 ， 且 能 传 珀 膛 原 当量 不 是 进入 便 是 逸 出 线粒体 (图 14-7c)。 

ADP 及 ATP 横越 内 膜 之 传 溪 问 题 在 Krebs GBM, BSR, 以 
及 磷酸 化 反应 酶 类 不 是 在 基质 中 便 是 在 内 膜 中 的 定 域 观 点 上 论 是 一 个 关键 之 
所 在 。 研究 显示 ADP 及 ATP 能 穿 过 膜 在 此 提供 的 是 南 个 分 子 的 交换 。 故 ， 
—3 5 ADP HH ARREH-OFATP, SERRA. 过 种 需要 认 是 
ERG OE YT —RECKKEN RM HH (metabolic pool of adenine nuc- 
leotide)， 过 后 在 细胞 质 中 的 地 带 不 相同 。 但 此 二 地 带 均 相互 有 了 和， 设想 在 内 踢 
中 发 生 交换 程序 的 。 

当 朱 述 氨 酸 代谢 反应 时 ， 将 见 及 细胞 质 的 转 氨 基 作用 可 解释 传 通 氨 基 之 
AB e- 氧 代 成 二 酸 而 形成 的 氮 酸 。 然 后 此 氮 酸 能 进入 线粒体 之 基质 中 ， 在 该 
处 能 与 草 醋酸 〈 由 丙酮 酸 关 基 酶 形成 的 ) 转 氨 基 再 生成 w- 氧 代 成 二 酸 , AR 
氧化 ( 轩 14-7d)。 故 w- 氧 代 戊 二 酸 之 五 个 碳 原子 不 能 直接 进入 入 粒 体 ， 但 
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图 14-7 ”四 种 穿梭 系统 实行 横越 线粒体 的 内 膜 。( a ) HREKRERALK DES ARM 
( 或 乳酸 ) 志 磷 酸 烽 醇 丙 配 酸 。 ( b ) 单方 向 的 Sn- 磷 酸 甘油 (Sn- GP) 及 二 羟 忆 
AG AAR ( DHAP ) 穿梭 只 传 甫 还 原 当量 进入 线粒体 基质 中 。( C ) TAI 
果 酸 一 草 酯 酸 一 天 门 冬 挫 穿 梭 凯 当量 的 选 原 (d ) KMFBUAEARS 。 
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必须 先 分 别 堵 氨 酸 是 能 自由 进入 的 。 此 等 及 其 拘束 在 代谢 反 座 上 产生 因 粮 粒 
体 的 膜 之 园 择 性 仍 在 确定 及 评价 中 ， 但 显 呈 如 此 之 揭发 在 届 节 的 代谢 反应 中 
有 基本 的 意义 。 ae 


14-10 ”碳水 化 合 物 ， 脂 类 ， 及 和 氢 酸 代谢 反应 的 集合 
( Integration of Carboxydrate, Lipid and 
Amino Acid Metabolism) 


就 此 点 言 ， 集 合 若干 有 关 由 已 陈述 之 碳水 化 合 物 ， 及 脂 类 产生 能 的 将 料 
是 有 助 舍 的 。 此 外 ， 将 期 待 若干 氨 酸 代 希 反应 的 一 般 情形 ， 任 然 此 课题 直至 
B+ tay ee. | 

Krebs & Kornberg MK CHK HAF 多 不 同 的 化 合 物 能 狗 略 的 分 类 怖 碳水 ， 
化 合 物 ， 脂 类 ， 或 蛋白 质 类 ， 均 能 做 需 生 命 册 构 的 能 源 。 此 等 学 者 另外 强 铀 
有 些 反应 有 需 由 此 等 化 合 物 所 多 得 之 能 量 是 出 奇 的 小 ， 不 论 谱 届 构 是 涉 及 动 
物 ， 高 等 植物 ， 或 微生物 。 故 对 於 掌握 此 等 化 合 物 ， 自 然 界 已 在 发 展 的 程序 
中 有 很 经 济 的 措施 了 。 此 等 学 者 将 受 质 降解 〈substrate degradation ) 分 & 
三 “ 相 ” 如 图 14-8 所 示 。 

在 “ 相 1 ”中 ， 二 糖 类 ， 对 许多 机 构 做 饥 一 能 产 ， 均 水 解 需 单 糖 类 ， 普 
通 是 已 糖 类 (hexoses), 同样 ， 蛋 白质 能 水 解 需 其 成 分 之 氨 酸 ， 及 三 酷 基 
H ith < triacylglycerols )， 过 些 造 成 脂 类 食物 来 产 之 主要 部 分 ， 均 可 水 解 
需 甘 铀 及 脂肪 酸 。 此 等 程序 需 水 解 的 ， 且 能 量 释 出 ， 其 反应 对 机 构 有 价值 ， 
因 傈 热 的 形式 。 | 

“2” ch, Bem tik, WRISM Hit—+ RCM E-CoA, 
所 用 之 程序 千 果 形成 若干 能 量 丰 富 的 磷酸 蔓 化 合 物 。 即 在 糖 酵 解 中 ， 已 糖 转 
SAM, RLGCKARRM SEARS (MER aHH Re) 的 】 
反应 牛 成 乙 栈 基 -CoA。 同样 ， 在 “ 相 2 ”中 长 链 脂 肪 酸 氧化 需 乙 醚 基 - 
CoA (第 十 三 章 ) ， 而 甘 站 ， 由 三 酶 基 甘 油水 解 而 得 的 ， 藉 糖 酝 解 程序 转 懋 售 丙 
酮 酸 及 乙 酷 基 -LCOoA。 

对 於 氨 酸 类 则 其 情况 又 多 少 不 同 。 在 “ 相 2 ”中 若干 氨 酸 (AER, 
“Ae, PRA) ORR, MOMS -CoA 形成 可 预言 若 此 等 氨 
酸 均 对 於 能 量 产 生 坑 一 器 官 所 使 用 。 其 他 氨 酸 (HAM, GGA, AHS 
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酸 ) 均 降 解 需 的 氨 酸 ， 此 酸 再 经 转 氨 基 作用 而 成 2- 氧 代 成 二 酸 , R= RRE 
环 中 之 一 员 。 天 门 冬 酸 易 於 转 氢 基 而 成 草 醋酸 ， 需 另 一 循 天 之 中 间 物 。 氢 酸 
支 链 及 地 氨 酸 等 氨 酸 亦 降解 而 生成 乙 酶 基 -CoA HR HIME MK -CoA, RE RH 
氨 卫 及 酷 氨 酸 在 氧化 性 降解 上 同时 产生 乙醚 基 -CoA RR TIM. 

故 氨 酸 类 之 碳 架 构 不 是 生成 三 羧 酸 循环 中 之 一 中 间 体 便 是 生成 乙醚 基 - 
CoA ， 由 碳水 化 合 物 或 脂 质 也 产生 相同 产物 。 在 “ 相 3 ”中 此 化 合 物 之 氧化 
经 循环 途径 ， 藉 氢化 性 磷酸 化 反应 的 能 量 幅 富 之 ATP。 尤其 ， 对 每 莫 耳 之 
被 氧化 之 乙醚 基 CoA 生成 12 人 条 能 量 岂 富 之 键 。 改 对 於 生 物 机 构 能 接受 的 数 
以 百 填 的 有 机 化 合 物 均 可 用 於 藉 此 循环 转变 坑 乙 醚 基 -CoA 或 三 se Re 
其 受 质 氧 化 作用 之 一 种 中 间 物 。 

在 考虑 有 关 对 生命 典 构 造成 有 价值 能 量 的 实际 步 又 中 ， 电 于 传 通 字 通 和 
胞 色素 系统 时 所 发 生 的 氧化 性 磷酸 化 反应 均 有 定量 的 深意 。 即 使 此 不 有 些 反 
应 涉及 经 济 问 题 。 如 在 第 十 二 章 所 计 葵 的 ， 三 羧 酸 循环 中 受 质 之 氧化 反应 件 
生 的 不 是 菊 醚 胺 便 是 黄 素 核武 酸 的 膛 原 反应 。 在 线粒体 环境 下 藉 分 子 氧 被 还 
原 的 核武 酸 氧 化 反应 结果 形成 能 量 丰 富 的 ATP。 已 指出 由 NADH 至 0,， 传 通 
一 对 电子 过 程 中 会 发 生 三 种 硫酸 化 反应 。 介 计 花 过 其 他 三 种 导 生 能 量 仙 富 化 
合 物 之 反 蜂 ， 过 些 化 合 物 都 是 以 前 落 不 存在 的 。 有 人 @) 在 三 糖 磷酸 氧化 反应 
(第 十 章 ) PREARLERO MEAS AMM E+E) 之 形成 ， 以 及 (c) 


iM (第 十 二 章 ) 之 形成 。 自 然 过 是 一 个 闲 亮 的 设 奸 能 使 能 量 在 优 数 食物 | 


中 纳入 介 志 六 种 不 同 的 程序 中 ， 即使 此 处 一 种 单纯 的 化 合 物 ， ATP 也 是 形 
mM ae SOA. 

14-10.1 碳水 化 合 物 ， 脂 类 “， 以 及 蛋白 质 之 相互 转变  Intercon- 
version of Carbohydrate, Lipid and Protein) 过 三 种 主要 食物 间 之 相 
互 转 经 可 依 图 14-9 有 助 於 襄 明 如 下 : 此 图 中 有 两 个 有 效 不 可 道 反 应 均 以 单 
向 相 线 季 号 表示 之 。(a) 矶 水 化 合 物 可 转 磷 坑 脂 肪 透 过 乙醚 基 -CoA 之 形成 。 
中 人 磷 水 化 合 物 也 能 转变 坑 某 些 氨 酸 (REM, KRM, WU RRKAM) 提 
供 一 个 二 送 酸 以 便 形成 此 等 毛 酸 之 同类 酮 酸 。 尤 其 ， 同 时 供给 草 醋 酸 〈 或 其 
他 C, -二 羧 酸 ) 及 乙醚 基 -CoA 均 坑 被 合成 氨 酸 所 需要 的 化 学 计量 之 量 。 对 
. 於 C4, -二 羧 酸 之 形成 向 有 许多 反应 ， 主 要 的 一 种 是 由 丙酮 酸 之 生成 草 栈 酸 ， 
ih To A ade REIL HE. A -RAAMRE KARR, DRRES 
WHILE. KSRECABTR+LSapRK. CBR GUNBSE 
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eas 


甘油 之 酸 脂 类 


| 


脂肪 酸 类 


天 门 冬 酸 二 一 SH 


CO, 
三 羧 酸 循环 
于 a - 氧 代 成 二 酸 - 拓 一 > RAM 
反 丁 烯 二 酸 < 一” 琥珀 酸 7 


图 14-9 ”碳水 化 合 物 ， 脂 类 ， 以 及 某 些 氨 酸 问 之 可 能 的 相互 转变 。 


某 些 氨 酸 提供 二 羧 酸 来 产 。d) 脂 肪 酸 不 能 转变 坑 碳 水 化 合 物 ， 如 图 14-9 所 示 
之 反应 。 过 种 不 能 是 坟 因 於 在 乙 硅 基 -CcA 中 所 需 之 二 碳 原子 的 当量 已 因 产 
生 了 二 羧 酸 之 前 其 CO* 已 失去 了 。 但 注意 : 乙 醛 酸 循环 (8lyoxilate cycle) 
《在 第 十 二 章 中 已 讨 花 ) 能 使 一 机 构 由 脂肪 形成 碳水 化 合 物 ， 例 如 在 植物 ， 
若干 细菌 ， 及 若干 徽 菌 便 能 如 此 。(e) 天 然 存 在 的 氨 酸 可 转 杰 坑 碳水 化 合 物 及 
脂 类 。 二 十 赵 种 和 蛋白质 氮 酸 之 每 一 种 均 可 分 类 优生 葡 葡 糖 的 〈8glucogenic )， 
生 酮 的 〈ketogenic ) 或 二 者 : 生 葡 葡 糖 的 及 生 酮 的 ， 端 视 氨 酸 之 特有 代 涡 
而 定 。 例 如 有 一 例 ， 天 门 冬 酸 需 生 葡 葡 糖 的 ， 透 过 草 醋酸 之 形成 ， 然 后 短篇 
的 成 坑 磷 酸 烯 醇 两 酮 酸 。 类 似 的 有 玖 氨 酸 坑 生 和 葡萄糖 的 ， 由 其 在 三 头 酸 循环 
Ch gaat Fes AS RE ch A RR Ae, SARC eR 
CR CB = -CoA, RZ,MEH-CoA. KM, HR-EMNAM. ARZARR 
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HR BBHRERMHABKABR, ZEKR, RAB, RRAR. 

14-10.2 在 代谢 控制 中 之 相互 关 傈 (Interrelationships in Meta- 
bolic Control) 在 计 葵 已 知 酶 的 反应 时 显示 上 述 脂 类 ， 碳 水 化 合 物 ， 以 及 
氨 酸 之 相互 转 炙 是 合理 的 。 现 在 看 来 此 等 相互 间 关 傈 在 代 锅 的 调节 毛 域 中 也 
一 样 存在 的 。 若 干 如 下 之 控制 程序 已 在 他 处 计 花 ， 此 处 则 再 强 铀 绸 和 节 之 相互 
BH fo 3 : 

ast — MA 币 在 其 中 能 量 充 给 值 接近 1.0 。 高 性 度 ATIPE REF 
度 AMP 的 结果 ， 将 因 榨 檬 酸 合 成 酶 及 典 榨 檬 酸 觅 氨 酶 之 活性 降低 而 减弱 三 
羧 酸 循 政之 活性 。 在 第 12-4.3 项 中 指出 由 氧化 性 磷酸 化 作用 中 产生 ATP 将 
立刻 减少 。 同 时 榨 檬 酸 却 能 积聚 。 因 此 酸 已 知 会 增加 乙醚 基 -CoA RBBIE 
4, ILRECME -CoABMMRIBTBRHA-FRELEK (RRT=B), A 

RE BHA BRC EECME-CoA, HHEBZE+ ENB. F 
ATP 使 用 车 果 是 在 脂肪 酸 合成 中 ， 相 当 於 AMP 产 生 之 增 大 应 是 降低 榨 榜 酸 
BERHA KIRBY 52. 

在 控制 中 可 能 的 相互 关 傈 也 能 在 糖 酵 解 的 反应 中 逆转 。 故 ， 在 “能量 鲍 
和 ?” ( energy-saturated) 名 称 下 的 细胞 讨论 之 ， AMP 之 低 程 度 (RATP 
之 高 程度 ) 将 在 葡萄 糖 的 降解 中 减低 ， 因 此 等 核武 酸 之 作用 在 磷酸 果糖 激酶 
及 1,6- 二 磷酸 果糖 磷酸 酶 上 。 

第 二 种 控制 能 希望 明 因 於 ADP 之 低头 度 及 无 机 磷酸 之 在 酶 类 ， 3- 磷 酸 
甘油 醛 股 氨 酶 ， 磷 酸 甘 油 激 酶 ， 以 及 丙酮 酸 激 酶 上 。 所 需要 的 不 是 无 机 磷酸 
便 是 ADP， 此 等 酶 类 必须 对 於 有 价值 的 有 限量 的 ADP 及 和 无 机 磷酸 均等 ， 用 
想 未 巡 最 大 反应 率 。 最 后 ， 低 AMP BE RRRARL BHA, A 
AMPE 是 此 酶 之 正 因子 。 6-GR-REREA, 6- 磷酸 - 葡 荀 糖 座 集 聚 ， 且 
和 后 者 酯 之 作用 ， 需 UDPG - 糖 原 葡 葡 糖 基 转 基 酶 《UDPG -gl1ycogen glucosyl 
transferase) 之 正 因 子 ， 应 刺激 多 糖 之 形成 。 当 ATP ZR ME CRAMP 
BE@SE) 上 时， 再 度 看 见 ， 笃 萄 糖 之 糖 酵 解 的 降解 应 增 大 且 丙 酮 酸 曲 之 氧化 
.作用 透 过 三 羧 酸 循环 应 提供 一 重用 补 给 的 ATP。 

Sas thamUmeN LaReKRS xno Ree 
seh ry HA pti A 3K, 故 不 合 糊 的 侠 明 所 有 此 等 控制 实际 上 没有 在 一 单纯 组 积 上 作 
”用 的 。 和 无 其 如何， 东 有 无 不 足 之 你 据 襄 完 整 的 生命 组 积 机 构 具 有 令 人 警 噶 的 本 
领 来 疆 节 其 代 猎 作用 。 只 有 由 更 深入 的 实验 来 充实 过 方面 的 知 夫 了 。 
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eo if 
HOF 4 Be ME a oH : 


C,H,,0, + 60, —+ 6H,0+6CO, AG’ = —686,000cal/mole @ 4% 
ATP + H20 一 一 ADP + H,PO, AG’ = —8000 cal/mole ATP 


假定 每 莫 耳 丙酮 酸 〔CH,COCOOH 》 @ iL CO, RH,O fh Krebs # 
王 ， 且 发 生 40%6 的 效率 ， 能 形成 15 你 高 能 磷酸 咯 键 。 求 寺 如 下 两 反应 


aa: 


(a) C,H,,0, + 0, —+ 2CH,COCOOH + 2H,0 AG’ =? 
(b) C,H,,0, + 6 0, + 38 ADP + 38H,PO, 一 > | . 
6 CO, + 44H,0+ 38ATP AG =? 
2. MERA Aw 2 F AR CO, RHO 75 K B- AHF Krebs 
fRETH. Kate ENGATP 莫 耳 数 。 


下 
CH, —CH,—CH,—G—CH,C=6—CO;H 
OH 


3. EB ZHERDATPHE)D AAO ABBR ERARRK LAD 
fa CO, KRH,O @ hh HH & Krebs 循环 者 。 
@) 300 GM (RRM), ATP: AMP 之 比率 增 大 且说 明 如 何 
x BW). 
bb) 何 种 酶 (RRM) RAK BZ? 在 NADH : NAD+ 之 比率 高 时 ? 
4. %=C% (tricapron) 完全 氧化 仍 CO。 及 再 ?0 时 ， 求 寻 应 产生 之 能 
BS eae SB? eR AR 
CH,—O— iat 


| 
O 


H—O—C-—@H.—CH,—CH,—CH,—CH, 


te —CH,—CH,—CH,—CH,—CH, 


5. WFLA RAE EE AML CO, RHO, 在 每 种 化 合 物 被 氧化 假 
定 能 量 沁 富 磷 酸 览 都 是 发 生 过 种 反应 的 ， 求 计 能 量 泪 富 磷酸 曲 之 键 数 。 


(a) 乳酸 CH,—C—CO,H 


tb) KPY%M HO,C—CH,—CHNH,—CO,H 


B+ ae 
光合 成 
Photosynthesis 


目标 光合 成 《photosynthesis ) 的 生物 化 学 的 性 能 ， 其 在 地 球 上 所 有 
Am ARIS EARP REAR PH io Mim Hse ACE ee RLS 
ffé (chemical energy ) 。 然 后 用 此 化 学 能 的 反应 来 同化 二 氧化 碳 进 大 所 与 
之 有 机 化 合 物 中 。 强 疆 一 事实 即 大 多数 有 关 的 反应 在 第 十 章 及 第 十 一 章 中 早 
已 划 过 ， 而 且 现 和 在 只 有 两 种 新 反 订 是 有 关 的 。 在 同化 程序 中 的 树 化 由 若干 重 
要 农 作 植 物 呈 示 ， 也 像 膛 原 性 羧 酸化 反应 循 焉 之 由 若干 光合 成 的 细菌 所 实行 
一 样 。 最 徐 再 描述 光 呼 吸 的 现象 (phenomenon of photorespiration ) 。 


5-1 S| Bc Introduction ) 


在 此 星球 〈 地 球 ) 上 所 有 的 生命 均 与 “光合 成 ”有 关 ， 此 程序 乃 将 CO。 
转 缕 坑 有 届 化 合 物 ， 发 现 不 仅 在 光合 成 的 器 官 中 ， 而 且 也 在 所 有 生命 细胞 内 。 
例如 由 CO， 及 再 *O 8 8M BM IK RAL I4-72 MH, ABB RA 一 
小 量 之 葡萄 糖 ， 氧 化 之 需 CO, 及 H,O 时 所 放出 之 相同 量 的 热能 。 


6 CO, + 6H,O —> C,H,,0, + 60, (15-1) 
AG’ = +686,000 cal 


ies SAE A ike WS as se FR HE 79 PEE. 

KER We RK ERR AEA EL, HEA RI AM tet, (AE AR i 
HOSE RRA HEI KS THE BEN. WER AGRI AKG te Ste AE 1, Le 
RG PH HEA BI CATP), ee“ He RE LAR RE ( photophos- 
phorylation ) ”的 程序 。 1 

ts CO* 量 积聚 成 有 效 之 量 时 ， PER PE RIN A, TAC RE hE 
成 糖 磷酸 代 澳 反 遍 和 结合 力 生 成 一 种 有 关 光 的 CO 选 原 作用 。 对 於 CO。 之 选 原 


| 
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作用 藉 Hss RH, HST, H ,S 及 HH 部 是 原始 大 氧 中 的 成 分 ; 某 些 光 合成 
细菌 至 今 仍 存在 伍 明 是 光合 成 的 早期 形式 。 因 光合 成 之 机 构 炎 续 进化 ， 乃 多 
得 以 HsO 需 电 子 疡 的 本 食 。 当 此 发 生 的 0 产生 时 ， 於是 进化 的 形式 对 於 呼 
REA, MARA eA REA, MRT HHA. 


15- 2 光合 成 的 早期 研究 ( Early Studies on Photosyn- 
thesis ) 


15-2.1 FASS RRR (Light sae Dark Reactions) 71905 
年 最 起 始 的 研究 ， Blackman 氏 昭 示 光 合成 由 两 种 程序 组 成 : -—B* KRX 
相 ”(1ight-dependent phase) 力 限 制 在 “不 依 顿 光 ” ( light-indepen- 
dent) 或 ”黑暗 反应 ”之 反应 达 中 。 依 看 光 之 程序 呈 示 光化学 反应 之 不 依 屯 
温度 的 特性 。 而 黑暗 反应 则 对 不 同 瀑 度 敏感 。 现 今 ， 已 知之 依 顿 光 程序 力 是 
在 其 中 能 量 转 释 需 化 学 能 ， 实 际 上 是 ATP 及 NADPH。 另 一 方面 ， 黑 暗 反 应 
宁 以 酶 的 反应 将 CO 引入 膛 原 的 碳水 化 合 物 中 。( 妇 前 在 碳水 化 合 物 代 狂 作用 
中 提 到 的 。) 
在 1930 年 Robert Emerson 5 248 Hi See 昭示 光合 成 的 KIA” 
至 少 由 两 种 光 反 应 和 组 成 的 。 当 了 上 merson Kal tee (green algae ) Sce- 
”nedesmus， 实 行 的 光合 成 量 时 ， 察 见 需 光 之 波长 的 函数 ， 光合 成 在 光波 长 
Kf: 700nm 4, BARRE. BEBABAN, Nise MRE (far red 
wavelength ) M3t— iB & & @ Mia RH. Emerson Rg @iga, Hi -各 
区 域 中 此 种 降落 一 一 所 请” 束 - 红 降落 ” (far red drop) 落 在 700nm 
光 熏 补充 第 二 种 波长 怖 650 nm 光源 的 光线 ， 则 能 反而 增 大 其 量 。 过 种 光合 成 
量 的 增长 使 Emerson 氏 假 定 在 Scenedesmnus 的 场合 中 ， 在 光合 成 CO, 之 同 
化 时 需要 两 种 不 同 的 波长 的 光 。 现 今 的 襄 法 是 此 等 要 求 是 假定 力 过 些 及 其 他 
光合 成 机 构 有 两 种 光 系 统 CPSIRPSI) 分 别 由 束 和 红 疲 长 (680-700 nm) 
及 校 短波 长 (650nm) 之 光 所 活化 。 | | 
15-2.2 @eM2tGRK (Bacterial Photosynthesis) “研究 光合 成 
的 细菌 提供 许多 有 用 的 资料 ， 且 多 年 来 刺激 光合 成 研究 的 主要 假设 均 贷 基 於 
此 。 有 两 种 紫 菌 〈purple bacteria) 硫 族 的 及 非 硫 族 的， 已 广 志 使 用 。 在 此 
等 有 机 体 中 上 比较 光合 成 之 程序 写 出 光合 成 之 全 反应 是 基 认 1 RECO, FRE 


= hia? 


3) ces 4 


— CO, + Hz0 > GH,0) + 0, (15-2) 


AG’ = +118,000 cal 


REtREL-MAL-RARM, KAM BCO, RBREC (HO) 
ELRKKAM ERM bSRAMBH,O, DemMRALBO,. AiaK 
应 是 高 度 吸收 能 量 的 ， 只 有 在 由 光 (hv) 供应 必需 之 能 量 时 才能 起 反应 。 

紫 硫 乡 菌 ， 印 核 染 质 徊 菌 〈chromatium )， 在 光合 成 中 : AHS, md 
HO®SBRAM, THAR, S， 力 生成 ， 而 非 0。: 


0 (15-3) 


注意 需要 2 莫 耳 H,S 平衡 此 方程 式 ，S2- MECHSE OHO BET 
i CO,AC(H,O), MTA AES EA fe Rie BM : 


2 CO, + Na,S,0, + 5H,O “> 2C(H,O) + 2H,O + 2 NaHSO, 


He HE EAA IRM AWS AB, (028 RE RR TF) RD 
JE ii 3% AEA CE) Rhodospirillum rubrum )， 使 用 有 机 化 合 物 诸 如 乙醇 ， 
BA, KRHRMAS THEA AMISH RAALH ATER: 


CO, + 2CH,CH,OH “> C(H,0) + 2 CH;CHO + H,O (15-4) 


RCO, 要 四 个 电 于 ， 便 由 2 SA COA AL Ce i eZ 


C. B. van Niel R@i6it MU SRK BA REM BEN, 


而 且 他 毅 想 光合 成 之 一 般 反应 可 表示 局 : 


CO, + 2H,A > C(H,0) + 2A + H,0 (15-5) 


此 外 HA 人 需 膛 原 剂 之 一 般 胡 示 法 ， 已 见 可 能 是 多 种 化 合 物 、 

AHS 足 比 Nas3s03 或 再 ?9 忆 更 强 的 还 原 剂 , 可 望 对 光合 成 所 需 之 逮 原 
Mle) AR HS £3 1 Nas9s0s 或 HO。 但 是 实验 地 知道 少 要 同 量 的 光 能 ,而 
Me eA TE eet AA EP ied fH Van Niel 氏 假 定 原 始 反 内 在 所 有 有 机 体 中 均 是 


. 
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相同 的 ， 且 一 分 子 之 H,0O 分 裂 一 个 还 原 剂 CH) 及 一 个 氧化 剂 COH] Bee 
存 的 


H,0 ™ [H] + [OH] (15-6) 


RRM MAS ART, SKRKORMLAKRE ARN ROS 
子 还 原 CO: 霹 G( 了 0O)， 意 即 方程 式 15 -2 必须 写 出 2 RE ZH,ORBAM, 
HO 中 每 个 氧 原子 提供 2 个 电子 : 


CO, + 2H,!80 ™ C(H;0) + H;O + 180， (15-7) 


BS, KEEPER ABH REREMDEARHE EN ARTE R ER 
自 HO。 此 事 已 由 Ruben 及 Kamen KE ie eth OAT, 此 
BRRhAOURMMASORRAD, ERRZHAKHEAZ EUSRE 
下 产生 的 氧 所 合 180 2 BERMH,'°O 者 相同 。 以 和 后 的 有 关 研 究 光 合成 中 HO 
之 任务 的 发 展 ， 使 之 必需 放 素 光 分 裂 HsO 之 van Niel 的 假设 。 但 其 假 屋 是 
起 始 的 光合 成 作用 涉及 一 还 原 剂 及 一 氧化 剂 之 产生 仍 在 能 量 转 释 程 序 流 行 的 
REPRE Zo 

15-2.3 Hill RR (The Hill Reaction) 1937, gBASNH 
Robin Hill Kk OAK B MN CATE ASEH RY ERAMA LESH 
M. them Ba A SRA Ki Cgrana) sy eH (chloroplast ) 
能 由 细胞 中 分 别 加 以 研究 ， 则 可 能 获得 更 多 资料 。 且 有 一 理想 即 Bike cela 
时 负 起 再。O 之 氧化 及 LOs 之 迁 原 责任 而 成 有 机 碳化 物 。 但 东非 在 此 时 完成 。 
无 葵 如 何 药 系 体 在 通 当 氧化 章 草 酸 钾 高 铁 妖 环境 下 能 发 生 光 分 解 而 产生 9， 。 
在 此 反应 中 水 之 光 氧 化 过 程 内 高 铁 风 子 取代 CO。 凯 一 种 氧化 剂 : 

4 Fe3+ + 2H,O ——™ 4Fez+ + 4H+ + 0, 
3 thas 

MuAZOotS AES at a bLeMMAtANheaaes ee. KRRBBAA BEN, 
WIEtAKPARRRA, HOOZEK KREBS Hill 反应 而 草 栈 钾 高 
$i a (potassium ferric oxalate) 称 坊 Hill RA. HAMA RN 
eae | GEIS EM ES Hill 2, Warburg 3a EAR th A dt EE : 


‘a oe eat Ye ee ee Cal eee ae hie 7. 4 of % oe re 
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O OH 
2 和 + 0, 
菜系 体 
O OH 
mB @aR Haha 
Benzoquinone Hydroquinone 


过 种 被 氧化 的 染料 最 后 被 还 原 时 呈现 Hill ANODE, 只 然 过 途径 是 可 批评 
i, Abb AeA BHI 试剂 ， 但 东非 生理 学 上 的 重要 化 合 物 ， 此 等 反 内 的 
性 质 已 广泛 研究 了 。 

在 1952 年 ， 三 处 美国 研究 所 报导 NADP+ (及 NAD+ THRASH 
fH BOC BS FA BHI RA, Ase eM ee, NADP+ RB, 
KBB-AKG-MER REEMA MEA Hill RAKE. MBL A 
BEY, Cie — RH EE BR eS RE BRO ERR: 


2 NADP+ + 2H,0 : 2 NADPH + 2 H+ + 0， 人 克扣 


E hk Ae 
REASHCASZAA, is SH Ete F NADPH RNADHEHE RS 
种 受 质 。 

15-2.4 光 磷 酸化 作用 (Photophosphorylatien ) £19524, BA 
” NADPH 及 ATP 均 在 光合 成 中 坊 转 变 CO, Kak IK KE AT ree. 
由 Hill 反 应 已 得 NADPH， VRRRBRH AMBRE BHORNKZ 
细胞 色素 电子 传 表 系统 被 氧 再 氧化 几 产 生 ATP。 在 完整 的 含有 药 业 体 及 和 线 粒 
体 的 植物 组 胞 中 ， 所 有 此 等 细胞 器 应 涉及 产生 两 种 辅酶 NADPH 及 ATP， 过 
是 推动 光合 成 的 碳 渤 原 循环 (图 15-4) 所 需要 的 。 在 1954 年 ，Arnon 氏 及 
Hl lal CD) Re RR Gis EY BY BE RB, EBL AE FEC IG CO, 转变 坑 碳 水 化 
合 ， 所 以 他 人 怀疑 是 否 ATP 是 如 此 产生 的 。 在 Arnon 研究 室 更 深入 研究 显示 
Rett RAR, WAM AKRON AR ILRHEDAKATP, 第 一 
种 形式 是 “ 环 状 的 光 磷 酸化 反应 ”( cyclic photophosphorylation ) 仅 产 生 
ATP, 且 在 任何 外 来 的 电子 给 予 者 或 接受 者 不 产生 疤 的 椰 化 

ADP + H;PO, “> ATP + H;O (15-9) 


了 
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第 二 种 形式 是 ” 非 环 状 的 光 磷 酸化 反应 ”( noncyclic photophosyhorylation) 
涉及 一 反应 霹 ATP 形 成 是 与 一 光 -推动 传 甫 的 电子 ” (1ight-driven 
transfer of electron )〔 由 水 至 一 禾 点 电子 接受 者 〈terminal parses 
acceptor) #4NADP* 2 AGA) 所 偶 联 的 : 


2 NADP+ + 2H,0 + 2 ADP + 2 H,PO, > 
2 NADPH + 2Ht + 0, + 2ATP + 2H,O (15-10) 


RSE ARH: 第 一 ， 注 意 电 子 的 移动 应 呈 示 与 线粒体 
之 电子 传 甫 系统 方向 需 逆 向 的 相反 方 和 向。 最后， 电子 流 由 NADH ( k= 
—0.32) 至 0。 (Ey = 0.80) 沿 一 电位 差 放出 能 量 ， 其 中 若干 量 则 释 需 ATP 
的 方式 。 依据 反应 15-10 电子 由 HH,O 之 氧 原 子 中 升 起 使 之 至 NADP+， 上 且 温 
原 需 NADPH。 此 种 电子 移动 抵抗 电位 差 ， 显然 需 能 量 ， 过 是 在 光合 成 中 光 
oS, Bo, RR 15-10 更 须 注 意 的 是 电子 看 似 由 HsO 至 NADP+ ， 能 量 
也 像 ATP 一 样 的 有 价值 。 此 等 观察 将 在 陈述 了 光合 成 器 官 及 光合 成 之 光化学 
FB TT BAA. 


15-3 光合 成 的 器 官 〈 The Photosynthetic Apparatus ) 


AEORRKNMHS TSE tok BRAAEERS, RRR 
菌 ; 在 此 等 有 机 体 中 光 捕 集 发 生 在 小 结构 所 请“ 载 色 体 ” ( chromatophore, 
又 称 色 素 组 胞 ) 中 。 在 芙 核 的 有 机 体 中 光合 成 体高 级 植物 ， 多 细胞 种 
(multicellular red), RREEAHRA, BEAR ( dnote Rte 
@ (diatoms)), #RBEtAKERN BH. | 

2, ERO-7 章 中 已 陈述 其 结构 及 成 分 ， 含 有 光合 成 的 色 料 ; 过 些 
BECK za 及 ， 在 高 级 植物 中 和 与 某 些 胡 苦 萄 素 相 千 合 ， 其 中 之 一 种 便 是 有 - 
HARE HK. (FH 3-10 Hi) 

EGKBSSH RO, AA ISH KAM, MS (phytol) 在 一 个 四 
is > IV | REA HERR ROHMBELAH. MRK 
BADR CASA ERMIMEH BREA, PUN Re RA, 
但 缺少 Mg2+ 及 此 等 化 合 物 之 “ Bir” thee 

然而 光合 的 有 机 体 含有 各 种 光合 的 色 料 ， 其 问 之 区 别 乃 在 光合 作用 中 行 


Fe Re Se, an eee Fe 2 
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更 


e , 


©* CH, cH, .CH, CH, CH, CH, CH, CH 
tg ft 2 \ 2. A 2 区 2 2 2 
CrHyy— = CH Sons cH? See CH: CHA 7 ‘cn 
CH, by, H, H, 
ARH a, R = CH, 
3 4%3E -b, R = CHO 


ERIE RR RBH. DARK & 《或 在 光合 细菌 中 发 现 的 一 型 类 
菌 的 儒 称 素 ) 受 程序 之 刺激 及 莹 光 的 特性 ， 力 将 光 能 转变 需 能 量 仙 富 的 化 学 
化 合 物 。 其 他 色 料 却 不 能 直接 参与 此 种 能 量 转 构 程序 ， 但 能 集合 光 (短波 长 
而 较 高 能 的 ) Bt BRK o 所 藉 之 程序 现在 仍 不 清楚 。 

ABLE SA RR ES BUM BOGS BF a Ze 
Hi, ERM SKARD ZH A A RE. — BRO OY 
含有 400 HHERK a FF, BHP-700 RE BK 0-682 的 特殊 型 的 华 缘 素 各 


ie 


Phycobilin 


CH, COOH COOH 
ibs oH CH, Gath G24 CHs GH Gis . 
HC—C 人 C—=C C—C x 
do pee ed ke ae a 
A SS xs 4 
OF NO ee og ‘7 Ny os Is No 4 
H H H ‘4 
EE a 
4 
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一 分 于 ， 细 胞 色素 三 及 质 体 青 (plastocyanin ) 各 一 分 子 ; 细胞 色素 .0 扩 
细胞 色素 bs 各 2 分 子 。 此 等 不 同 成 分 各 司 其 职 ， 在 娠 述 能 量 转 属 程序 时 再 介 
A, = ; | 


15-4 光 之 性 质 〈 Properties of Light ) 


研究 辐射 能 已 揭露 光 可 以 一 种 称 需 光子 (photon) 之 粒子 之 波 设 明之 。 
此 等 光子 之 能 量 可 由 如 下 方程 式 求 奸 之 : 


~ 


E = Nhy _ Nhe 
| A 


此 不已 需 1 莫 耳光 子 或 1“Einstein ”之 能 量 (LH) ; N BAvogadro 
数 ( 6,023 x1023 个 ) ; h ¥% Planck 常数 (1.58 xl10-34 cal-sec); ¢ BH 
@ (3x10%cm); RANKER WUSAK, 10°-°m, nanometerat). bh | 
方程 式 指 示 光 子 之 能 量 仿 访 粒子 波长 之 反比 。 故 短波 长 之 蓝光 能 量 大 於 较 长 
波长 之 红 光 相对 应 量 之 能 量 。 表 15 -1 列 出 不 同型 之 光 的 Einstein (6.023x 
102 EF) 能 量 。 


表 ! 5-1 不 同 波 长 之 光 的 能 重 


能 重 
光 之 颜色 #R( nm) (cal/Einstein) 
Al 750 38,000 
41 650 43,000 
黄 590 48,000 
490 58,000 
紫外 395 72,000 


物质 最 重要 性 质 之 一 是 能 吸收 光 。 人 简 言 之 ， 一 物质 之 能 明 收 光 是 与 其 原 
子 的 辕 构 有 关 的 。 在 一 安定 的 原子 内 核 外 园 辜 的 电子 数 等 於 核 中 之 正 电 荷 数 
CRF). 此 等 电子 在 不 同 的 轨 域 (orbital ) KHRKRB, MARA 
轨 域 内 的 电子 其 与 核 之 吸引 力 亦 较 弱 。 和 与 核 相 臣 更 速 的 其 他 轨 域 也 能 被 此 等 
电子 所 占据 ， 但 需要 能 量 安置 电子 在 此 等 外 轨 域 中 ， 邹 未 占据 的 鸭 域 中 ， 因 
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涉及 移动 一 负电 荷 更 带 风 荷 正 电 的 核 。 

有 一 方法 该 电子 能 摄取 此 能 量 ， 且 运动 至 较 外 或 较 高 之 轨 域 便 是 吸收 光 
的 一 个 光子 。 当 此 事 发 生 时 即 情 原子 在 一 受 激 状态 。 有 许多 可 能 的 受 激 状态 
是 一 所 和 与 分 子 能 巡 成 的 ; 巡 到 某 一 程度 端 视 所 吸收 之 光 的 量子 之 波长 ( 故 亦 
Nae &) 而 定 。 

一 原子 在 一 受 激 状态 中 是 不 安定 的 ; 故 有 由 较 外 鸭 域 回 至 较 内 之 低能 阶 
的 趋势 。 过 种 回 返 是 依 阶 段 进 行 的 ， 而 伴生 释 出 之 若干 能 量 即 在 受 激 作用 中 
所 摄取 者 。 起 始 作 用 是 由 激 态 回 返 至 一 较 低 能 阶 (98 AER transitional 
level) 伴生 的 程序 是 产生 热 。 当 电子 回 返 至 其 原来 的 或 基态 (ground 
State), RMA MRD — BBR ( fluorescence ) hE (phos- 
phorescence) MICH ARHH RK. BCP WKH (~ 10-8sec.), Te 
光 是 延 组 地 放出 吸收 辐射 线 。 


15-5 SE BIKHSE (Absorption of Light 
Chlorophyll ) 


CRE wa 吸收 可 见 光 疆 中 蓝 色 及 红色 的 区 域 的 光 效能 相同 。 因 蓝光 之 能 
含量 (215-1) HREM HA 50% ， 可 望 前 者 在 光合 中 更 有 效 。 但 将 非 如 
ik, VHeRK DFS Sh MBE SSB Ee RRR. 

Ee teh MERK oc OF 2 BOM BM (singlet state ) (60 kcal), 
15-1, SES Mate 10-4 BH, AP KAM AIAMT AREER 
HR TBI 一 单 重 态 ， 具 40kcal 能 附 也 能 吸收 红色 光 过 到 此 能 阶 。 此 
访 之 生命 期 也 非常 短促 (10-。 秒 ) 且 发 生 热 而 形成 介 稳 的 三 重 态 (meta- 
Stable triplet state )。 此 转 麦 阶段 之 生命 期 很 长 10- 秒 ) .足以 刺激 药 
Ka SF KAREFHEREHMOS. SRNR RFR, Ht 
COBRA RHE, A-RR= RERANBERAXCER ETM 
@, REE RAKT. 


15-6 AEBSF ( The Energy-Conversion Process ) 
mit eh, MER -BM ey Bewo Z-ae” BAA, BRHIINR 


Eats SR a Se Ce Pe eee See 
+ tan a - { r AS 


; Z ; etl) ie, ee 
要 人 
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图 1 5-!1 。， 某 系 素 分 子 之 能 态 。 每 一 水 平 牧人 条 代表 一 不 同 能 态 © 
在 基 能 以 上 的 各 驴 均 饥 不 安定 的 驴 ， 且 依 热 的 分 散 ， 
营 光 ， 磷 光 或 传 甫 能 量 进 入 光合 成 的 有 机 体 中 等 等 
方式 将 能 量 损耗 之 。 根 据 图 3 - 2 “HSM > HF 
吸 及 植物 生产 力 ,IfZelitch,Academic Press，N, Y, 
(I97l)o 


用 Bendall MR BAB HRUGH AREA EN. 

| ERO (REHM AHLO RB AM)d, ARMS 
AmEx RH, PSI, RPS, MARR (680-700nm) REAL 

—— ( 050nm) MRERATIE tH. RAB Hh BRK ea 之 400 BAF 
分 扎 相 等 的 两 系统 ， 被 村 篆 素 或 被 附属 的 色 料 吸收 的 光 能 ， 再 传 通 给 在 PSI 
HLkSERK, Vie RE-KACAH ERK cBRP-700,. BK 
反应 上 ，P-700 付出 一 个 电子 给 一 个 接受 者 Z ， 产 生 一 强力 的 漫 原 剂 (Z-) 

”能 漫 原 “ MRR” (ferredoxin) 及 NADP+。 此 电子 缺乏 的 P-700 
(P-700+) 藉 接 受 由 质 体 青 而 来 之 电子 恢复 其 还 原 态 。 一 类 似 的 捕 集 程序 在 
PSUP RA, RR AGAR EK a (Chl aesz) 被 刺激 。 在 刺激 作用 上 ， 
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。 一 个 电子 传 至 Q 形 成 Q- 。 受 激 之 Chl aess 接受 一 个 由 Y 而 来 之 电子 形成 一 
”强力 的 氧化 剂 Y+。 

Hill-Bandall 图 解 的 基本 性 质 是 电子 流 由 PS II 至 PSI， 经 由 一 个 电子 
AAG, LRRD RENAL- BARK. He, 一 电 
«Fie SHH PS PSI, Hill 及 Bandall 二 氏 假 定 至 少 产 生 一 个 ATP 
。 形式 的 能 县 仙 富 的 确 酸 晓 。 各 种 载体 之 安置 在 链 秆 上 是 基 於 各 个 膛 原 电位 ， 


- 0.6 


| Pa FRS 
-04 - 其 他 ADP + Pi mi iB SUL 
ees sarah oe | | sage 
4 . | 
| 


Eo’ (volts) 
+ 
口 
TD 


+0.4 
十 0.6 
MADER - 
+08 ¢ 
和 Pa ase 
+10 iia 
PSI 680-700 
am 


Chi,-682 放大 的 国 象 


TSHR 
co mig 一 PSII 


图 15-2 HSK SAB MPSS I R. HiHI 及 “F. Bendall 建议 的 原始 图解 。 
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就 像 在 红 光 CHWS PS EAE) BADE CHP PSI EER) 中 所 起 
的 特殊 变化 是 一 样 的 。 

。” 著 重 载体 在 此 链 镇 上 的 次 料 是 有 价值 的 。 细胞 色素 广 ( 由 拉丁 字 ， 
frons, 药 而 来 ) B—c 型 细胞 色素 ; 其 Bo B+0.36V.. HA-RARK 
在 553nm 上 处。 质 体 青 是 一 种 昔 色 含 钢 的 蛋白 质 承 受 “ 一 个 电子 ”的 还 原作 
Al; RE, 狗 志 0.37。 质 体 配 ， 和 结构 和 与 普 配 类 似 (第 14-2.4 项 ) 具 一 已。 
攀 需 0.00V。Q 之 性 质 ， 在 PS 开 被 活化 时 所 产生 弱 还 原 剂 。 起 初 知道 它 是 
由 於 它 能 将 被 照射 PS 工 所 产生 的 莹 光 减 煌 。 近来 工作 仍 假定 在 此 减 檀 现象 
中 有 其 他 成 分 (C-550). Z, BHPSI MEENRHRAM (Ey = 
—0.60) #H, MAM; 可 能 是 铁 沙 原 氧化 体 的 膜 束 合 形式 。 比 照射 PSI 
产生 之 弱 氧 化 剂 或 者 是 电子 缺乏 的 P-700( 无 o=0.42V )。 

HPSUEEORHALMY+t, EHBKAS, MBSR AA 
氧化 H*O (BBR RMT OH-) PRAMAS, Mn 险 子 是 此 程序 之 基 
本 重要 物 。 更 知 此 程序 中 还 原 剂 Z 件 生 NADP+ 之 逮 原 反 应 。 当 PSI 活化 时 ， 
—G— i & RFCM - AKERS) RBR. KKAWMRRHBTE 

EER MAK RSBAB (nonheme iron protein) SRRBSRALB 
( ferredoxin) (Ej = 一 0.42V)。 #RRR, KBARH On ESR 
RBEBGZA W-NADP* a ( ferredoxin-NADP+t reductase ) 环境 下 ， 
RRNADP+, AXABTFREHRESUSLAD (FRS) 至 较 高 电位 之 
化 合 物 (NADP+) 沿 其 电位 梯度 而 进行 。 

蛋白 质 铂 逮 原 氧化 体 (第 14-2.3 项 ) 已 由 大 量 光 合成 有 机 体 一 - 细菌 ， 
藻类 ， 高 级 植物 一 一 中 分 隐 出 来 。 但 是 被 Carnahan 及 Mortenson 两 人 研究 
#8424 (clostridium pasteurianum ) 中 固定 氮 时 发 现 的 。 由 此 有 机 苯 得 
到 的 铂 和 原 氧化 体 其 每 分 子 之 蛋白 质 中 含有 七 个 铁 原 子 ， 及 每 莫 耳 此 蛋白 质 
中 含有 七 个 硫化 物 原子 围 。 分 子 量 需 6000, 及 一 增 注 意 的 低 膛 原 氧 化 电位 在 
pH 7.558% —0.42V. HRPM OMY Rt Sew RA TR 
Em ROMS, ERE 则 释 出 了 *S。 在 菠菜 中 ， 某 分 子 量 需 11600， 
涯 - 氧 电位 饥 一 0.43V。 被 氧化 的 铁 膛 原 氧化 体 具 特 性 吸收 光 带 420 及 463 
nm。 当 酸化 时 ， 此 等 光 疆 带 序 消失 不 见 ， 且 此 蛋白 质 亦 失去 生化 的 活性 。 

在 支持 此 Z -图 解 及 联接 两 个 光 系 统 之 电子 传 通 链 镇 中 有 许多 囊 据 。 KA, 
Z -图 解 能 说 明细 菌 及 绿色 植物 光合 中 能 量 转 构 程 序 的 多 种 景象 。 在 澳洲 ， 
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Boardman 氏 断 裂 村 和 缘 体 ， 且 得 部 分 物质 对 於 实行 不 是 HsO 之 氧化 (PS ID) 
@NADP+Z8R (PSI) 的 能 力 均 增 大 了 ， 只 要 通 当 的 补充 合宜 的 电子 
接受 物 或 输 予 物 。 於 是 也 能 在 革 称 体 用 较 长 波长 的 光照 射 时 ( 即 活 化 PS I 的 
一 类 ) ， 则 产生 之 氧化 剂 接受 由 类 胞 色素 三 及 质 体 青 而 来 的 电子 ， 且 被 氧化 
则 形成 在 质 体 〈 plastid 又 称 术 缚 体 注意 不 是 缚 粒 体 ) 中 占 优势 的 此 等 色 料 。 
当 较 短 的 波长 光 活 化 PS I， 逮 原 剂 Q 饥 返 电子 至 链 镇 中 导致 PSI， AMA 
载体 包括 细胞 色素 卫 均 杰 饥 被 膛 原 的 了 。 

B&R Cherbicide) #3 4 H— HR AR ( dichlorophenyl dimethyl 
urea) DCMUSR H/F ASB-REMO HMO RT RAL eT ih, me 
15-2hHR ADCMUM, HRBERMKRPKALEMAPCHRE 
《PS I) ， 但 用 较 短 波长 的 光 (PS II) AMBRE, 


15-7 非 环 状 磷酸 化 作用 〈Noncyclic Phosphorylation ) 
在 非 一 化 磷酸 化 作用 中 电子 流 能 以 能 量 转变 程序 的 方式 提出 加 以 陈 涝 。 


NADP * 
A 


= SE aT a ee 
MT. Ce <、 ms Od ae 证 
半生 人格 全 人 站 
pea re Ee ere 
7 shea aes Fag rae Sg SEG 
Nit bana PEE “2s 
Thee A SN] 
PS oa a et agen or : 
Lat ae : ~ a5 六 > 二 oe 
eee PS Te) 5 sae 
¥ 0 eee See ee 
“7 Tey* fl rs FF ry 
Pigs RN - Fre’ 
ar “ PF) te 3 P cA 
ee me, 682 & : 
ee 在 : 
ae ; 
ees +5 >». 7 
Ze * ins, 
‘a 2, > aan 机 
r aa 
; oN 


402 + [2H* | 


图 15-3 在 一 交错 穿 过 中 由 水 至 NADP+ XSBTiAo MARS CRT HBAS 
互 迁 诛 及 氧化 的 情形 。 信 据 A.Trebst Ann. Rev. Plant Physiology 25.423 
(974) 中 之 图 5 。 
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依据 反应 15-10 所 产生 之 ATP KNADPH 7) HH, O ® MBO, 。 於 是 以 PS 
I 起 始 ， 由 OH- 而 来 的 一 个 电子 能 逮 原 产生 的 氧化 剂 Y+。 因 另 一 四 子 还原 
Q ， 且 沿 链 镇 经 过 至 PS I 处 的 氧化 草 。 欲 完成 全 部 程序 ， 电 子 由 Z- RE 
NADP+ 以 伴生 此 化 合 物 之 还 原 反 应 。 

AST EPSI RPSL MH > 乃 发 生 ADP 之 磷酸 生 反 应 。 至 少 有 一 个 
磋 酸 化 反应 步 赚 发 生 ， 因 一 对 电子 由 Q 流 往 P-700， 然 则 磷酸 化 反应 机 程 愉 
和 尚未 知晓 的 呼吸 链 镇 的 车 合 是 相同 的 。 利 於 化 学 偶 联 假说 的 观察 〈 第 14-7 
节 ) AEASRATP RRP HRN ERROR RARAFEN. 在 支持 
化 学 渗透 假说 (第 14-7.2 项 ) HERR RHBEh, SAT EHRE. 在 
此 联 紧 中 可 能 在 一 膜 内 排列 “Z ”图 解 的 成 分 是 依据 在 革 炉 体内 膜 中 的 pH 
程度 〈 见 图 15-3)。 


15-8 环 状 磷酸 化 作用 'Cyclic Phosphorylation ) 


环 状 磷酸 化 作用 的 基本 性 能 是 ATP 在 此 程序 中 产生 而 无 任何 兆 的 电子 
(3k NADP*, Arnon 氏 及 其 同 工 深入 研究 此 程序 知 以 活化 PSI 之 较 长 波 
蝴 光 完成 之 。 因 刻 非 NADP 也 也 非 任何 其 他 被 渤 原 的 化 合 物 在 此 程序 中 积存 ， 
当 PSI 被 活化 上 时， 光合 作用 在 PSI 上 使 电子 合用 ， 发 想 使 之 回 返 产生 的 氧 
化 剂 (P-700) 处 。 故 电子 之 一 种 环 状 流动 发 生 尚 涉及 其 组 胞 色素 一 -多 胞 
色素 05es( 尼 /= -0.18V)。 在 电子 流 温 历 此 环 状 途径 时 至 少 有 一 个 ATP 
HH ADP RH,PO, 产生 。 届 想 其 机 程 也 与 氧化 性 磷酸 化 反应 中 所 发 生 的 类 似 


15-9 在 稻 菌 的 光合 中 之 电子 流 (Electron Flow in 


Bacterial Photosynthesis ) 


4 A BD 8 ER Oe RA CHS, Na,S,0,) RA BARD (HEM, BR )S 
等 还 原 剂 而 非 H*O ， MABEEMHLOLAMBHPSIFID, tsa 
体 使 用 的 电子 途径 在 图 15-2 中 示 明 ， 在 该 处 电子 佣 入 质 体 醒 附 息 的 电子 传 
RAD K KSARBSEMKNMPS 1) RAN BAR BREA”, 
被 光 产 生 的 氧化 剂 (P-700) 会 接受 由 起 初 还 原 剂 原来 提供 的 电子 。 

然后 ， 此 等 程序 描述 何以 NADPH 及 ATP 在 光合 过 程 中 产生 的 。 下 二 科 


| 


— CU 


483. 
ie ‘ 黑暗 反应 “对 CO, ALAA ABN ARLE Oo I. 


15-10 2 ( Path of Carbon) 


15-10.1 Aik (Methodology) CO, iB RRKKAWREH 
他 有 机 化 合 物 的 反应 系列 在 Calvin， 了 Horecker， 以 Racker 诸 研 究 所 已 大 有 
进展 。 但 ， 问 题 薄 非 广泛 实行 ， 直 至 CO 参与 光合 作用 之 首次 产物 被 Calvin 
氏 及 其 同 工 禾 定 后 ， 才 展开 了 。 此 研究 是 一 种 解决 极端 复 襟 问题 引用 新 技术 
的 著名 实例 。 

基本 实验 途径 如 下 : 实行 光合 的 植物 在 稳定 的 反应 率 下 LO? 转 思 局 葡 葡 
糖 是 经 过 一 系列 的 中 间 物 : 


化 合 物 化 合 物 化 合 物 
一 -一 — C 


; ‘ 一 葡萄糖 


‘co, — 
EB GED), 1% BHHECO,(14CO,) JIAKMRYH, MET RRORE 
FHS RUBE, AOLRRESMADNOERRERHK. FRA 
GHik, HLtAKMMOSAKABD, @CHMBKBAREH, A 
StHRARM, UAROKETHRNEEREL=E bob. SRE 
CG, BARAT TREE -BKEDNY, LADAHEE, HEME 
CO, 2% MEME BBN. 

在 1946 年 ， 碳 - 十 四 可 由 原子 能 委员 会 得 到 所 需 之 量 。 再 者 纸 色 析 法 
(paper chromatography) 之 技术 已 完全 发 展 成 功 (AMR) 且 可 用 以 
分 秦 在 植物 中 大 量 存在 的 细胞 成 分 。 用 此 等 工具 Calvin 研究 组 便 能 将 CO, 至 葡 
EN BE EH RE Py Fl wy K, Hh MOM EK RR (scene-. 
desmus 或 chlorella ) ， 其 在 光 和 线 与 CO。 BFE RRBRE~ ER CO, 
在 初时 HHRS) 引入 混合 反应 中 ， 再 经 过 一 时 间 和 后 ， 认 是 细胞 以 沸 酒精 
芝 取 ， 此 酒精 落 巷 再 以 纸 色 析 法 分 析 之 。 在 藻类 安置 14CO,。 内 320b RG, 已 
Si, ACM, K3- AMHR SCHAAR. 时 间 再 长 此 等 化 合 物 
TG BE BR PRAIA PR. LS 秒 甸 之 曝露 大 部 分 放射 性 碳 乃 标 怕 出 3- 
磷酸 甘油 酸 在 此 化 合 物 中 羧基 原子 团 内 有 大 量 放射 性 2. 

此 RTE 3 - 磷酸 甘油 酸 乃 若干 未 知 的 二 碳 原 子 化 合 物 被 羧 酸化 而 形 
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HCOH 
CH,OPO,H, 
3- 磷酸 甘油 酸 
3-Phosphoglyceric acid 
KA. HREBE A KSRRADFHERK DEPRMRAPAN HCE 
物 显 示 7- 磷 酸 景 天 庚 酮 糖 ， RKBSRRITRESRD REMKEBAK 
iH RBCO, LHR. 

15-10.2 CO, MR (Calvin) 循环 CThe CO,-reduction (Calvin) 
Cycle) ith, KBARAKR CARE (4+—-B) 亦 在 其 他 研究 机 
构 中 发 表 了 ， 而 且 丁 糖 ， 成 糖 以 及 庚 糖 间 之 关 傈 亦 已 建立 。 更 仔细 的 研究 此 
等 化 合 物 中 “C 之 标 匮 情形，Calvin 研究 所 力 设 定 在 光合 遇 程 中 一 种 二 氧化 ， 
RBBB (图 15-4)。 此 循环 基本 上 仅 涉 及 一 种 新 反应 ， 即 1, 5 二 磷酸 
核 酮 糖 之 羧 酸化 反应 以 和 后 再 讨 葵 ， 其 余 的 反应 均 相 等 或 类 似 於 以 前 的 糖 酵 解 
及 成 糖 磷酸 览 代 谢 各 反应 。 在 Calvin 循 环 中 假定 的 各 反应 催化 时 需要 的 酶 类 
PHAR REE. 

15-10.2.1 #& (3) 化 作用 相 〈Carboxylation Phase) “将 反应 
SRB, KSA KRHRRAER RRB. 25, ME) 化 作用 相 ， 
4 — 8 Shh) RB 1, 5- — ERK A HE(L MH (ribulase-1,5-diphosphate ， 


CH,OPO,H, | CH,OPO3H, CH,OPO,H, fab 
C0 C—OH HEO,—C—OH Hee one 
H—C—OH C—OH eo =0 H,0 : . 
— mehr > hee 一 
H 一 4 一 OH 全 Ra H—¢—on OH vee 
H,OPO,H, CH,OPO,H, aft CH,OPO,H, —9 
1.5- 二 磷酸 - D- 核 酮 糖 pe — HS B — 酮 基 酸 中 间 物 4—¢—OH 
D-Ribulose- Enediol /3-Keto acid 
1,5-diphosphate 人 
MAF 3 一 二 磷酸 
BBs 


Two molecules of 
3-phosphoglyceric acid 


a. 学 o MR LEEV LSEI EH -eonuejdFN sHID poowel6u3 'slsedluAsolouyd ul UOqueD led sdl 'uUIAIleD'WN pue WeYsseg yr o Bie we—C9Sk 了 -91 图 
8 be EAE OD / SHEE ON - 
SHON AY eK 8 dO HY 
: Baa — -人 BY BI -L HoYH 
d0zH HOOH HOOH om 
mem , 3 } om ae Hat I yy adh ng 213 
Fr 的 RE nan HO? at 
HOH o°H HOOH 
HOH H?oH Bia Egte -9 MUVA RIN -9 
se: 0 一 doH? doHh? 
d0"HI _ HO°HO Ho HODH 
HOOH mW HOOH 
HOOH o= 
0 一 HO*HO 
H 


div 
OW YS: BK ON Ay REY -9 


we A Ete - MOA KGtA— - 
‘H dO‘H 
ny ? yA ? 
5 a Hit ed LG HH 
0-9 HdqYN ge dorh? HOH 
yewa—-e: | 3a Siam o=9 
BY 9.4 z 8 JozH 
eA yet -€ ay ae ey a eee H 0 eaarygrxy— JOH 
Ly Ro ee + 
do— div HO 09 
H 


0 
\ ~ dO°H 


Ra NE Yh: DAT a PEE 


486 
conboxylase ) 又 称 羧 基 歧 化 酶 (carboxy dismutase), 此 关键 性 反应 涉 
及 东非 一 个 二 - 碳化 合 物 的 次 基 反应 而 是 五 - 碳化 合 物 ，1,5- 二 磷酸 核 酮 糖 
而 产生 2 莫 耳 之 3 -磷酸 甘油 酸 。 

在 1,5- 二 磷酸 核 酮 糖 RA MBI GET, i CO 加 二 磷酸 核 酮 糖 形式 的 烯 二 
&} (enediol) 形成 一 种 不 安定 的 6 - 酮 基 酸 ， 此 酸 受 水 解 分 裂 成 需 两 分 子 磷 
RH he. KRESS SA eR. 羧基 酶 首次 纯化 力 再 orecker 氏 由 菠 荣 
华中 得 到 的 均 态 蛋白 质 ， 其 中 含 5-10% 的 可 溶性 蛋白 质 ， 分 子 量 550,000 
且 需 一 8 个 小 聚合 元 (12 -16,000MW ) &8 个 大 单位 (54-60, 000MW) 
组 成 的 低 聚 物 〈《Oligomer)。 _ 

15-10.2.2 还 原作 用 相 (Reduction Phase) ， 碳 还 原作 用 循 焉 之 
SH, 6A“ 膛 原 作用 相 ”， 由 两 种 前 在 糖 酵 解 中 见 到 的 反应 组 成 。 在 此 FT 
等 反应 中 消费 ATP 及 一 被 迁 原 的 欧 醚 胺 核武 酸 。 首 先是 3- 磷 酸 甘 和 宙 酸 的 被 
ATP 磷酸 化 成 1,3- 二 磷酸 甘油 酸 : 


-C—OPO 3H 
ah eT ie 
HCOH + SS HCOH + ADP (15-12) 
CH,OPO,H, CH,OPO,H, 
3- 磷酸 甘油 1, 3- 二 磷酸 甘油 酸 
3-Phosphoglyceric acid 1,3-Diphosphoglyceric acid 


ik BS — 1, 3-— RB hw NADPH 在 一 NADP- 特 效 的 3- 磷 酸 甘 
油 醛 股 氨 酶 (gl1yceraldehyde -3-phosphate dehydrogenase ) 环境 下 还 原 : 


有 CHO 
HOOH + NADPH + H* == HLoh + NADP+ +H PO, (15-13) 
CH,OPO,H, CH oo H， 
1，3- 二 磷酸 甘油 酸 3- 磷酸 甘油 醛 
1,3-Diphosphoglyceric Glyceraldehyde-3- 
acid phosphate 


t AA EZATP 及 NADPH 所 活化 。 即 在 此 等 二 反应 中 需要 NADPH 及 一 站 
ATP KHOR SURG RB, 
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--15-10.2.3 44H (Regeneration Phase) AMBhHHRMK HE 
HBS“ BE” BR, KM SEARO - RS 
再 生 。 在 胡 15-2 中 列 出 此 相 之 各 反应 ， UFHELSHEE CRRA 
36 个 碳 原子 在 12 个 3- 磁 酸 -甘油 醛 分 子 中 在 此 还 原 相 末端 既 再 生 相反 应 转 
多 在 再 生 相 之 未 端 进 入 一 个 6- 磷 酸 果糖 分 子 〈 6 个 碳 原子 ) 及 6 个 1 , 5- 二 
磷酸 核 酮 糖分 子 〈 30 个 碳 原子 )。 二 最 后 的 再 生 相 反应 也 需要 ATP。 由 此 相 
产生 的 6 分 子 的 二 磷酸 核 酮 糖 认 是 对 状 基 化 作用 有 价值 ， 且 能 礁 持 此 循环 之 
Se. : | 
碳 遥 原 循环 的 全 部 奸 量 化 学 所 得 总 和 在 表 15-2 中 。 产 生 之 6- eR 
能 轴 而 藉 糖 酵 解 早期 步 轰 中 之 反应 逆转 而 得 葡 葡 糖 (第 10-7.1 项 ) : 


表 15 -2 碳 膛 原 循环 之 计量 化 学 


FRAIL ERB . 
61.,5- 二 磷酸 核 酮 糖 + 6 CO, + 6H,0 —> ，12 3.- 磷 酸 甘油 酸 © 
REA HB ; 
12 3- 磷酸 甘油 酸 ,+ 12 ATP —> 12 1,3- 二 磷酸 甘油 酸 二 12 ADP 
12 1 '3- 二 磷酸 甘油 酸 + 12 NADPH + 12 H+ 一 一 > 
12 3 - 磷酸 甘油 醛 + 12 NADP+ + 12H,PO, 
再 生 相 


5 3-- 磷 酸 甘 油 醛 一 -5 3S RAR HAG 
3 3-- 磷 酸 甘油 醋 十 3 TIER + 3 16 二 磷酸 果糖 
3 1.6- 二 磷酸 果糖 + 3 H;0 —> 3 6 -磷酸 果糖 -phosphate + 3 H,PO, 
2 6- 磷 酸 果糖 + 2 3 - BASH has — 
2 5 - 磅 酸 木 酮 糖 + 2 4 一 磷酸 原 荡 糖 
2 4 一 磷 酸 原 薄 糖 + 2 二 羟基 磷酸 丙酮 21 ,7- 二 磷酸 景 天 庚 酮 糖 
2 1 '7- 二 磷酸 景 天 庚 酮 糖 + 2 H;0 一 ”> 2 7A KSA + 2H,PO, 
2 7- 磷 酸 景 天 庚 酮 糖 + 2 3- 磷 酸 甘 油 醛 一 
2 5-- 磷 酸 核糖 十 2 5- 磷 酸 木 酮 糖 
2 5-- 磋 酸 核 酮 粮 ——> 2 5- 磷酸 核 明 糖 
4 5- Ream ew — 4 5-- 磷 酸 校 研 糖 
6 5- 碍 酸 核 酮 糖 + 6 ATP —> 6 1,5- 二 磷酸 核 酮 糖 + 6 ADP 
@ #0 
6 CO, + 18 ATP + 12 NADPH + 12H* + 11H,O0 一 一 
6- RASH + 18 ADP + 12 NADP* + 17H,PO, 
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H,O 
6 - 磷酸 果糖 —> 6 - BMH _\ ， 葡萄 糖 + HPO， 


如 此 进行 ， 碳 还 原 循 环 之 全 部 情形 灵 凯 


6 CO, + 18ATP + 12 NADPH + 12 H+ + 12H,O —> 
葡萄 糖 + 18 ADP + 18H,PO, + 12 NADP+ (15-14) 


以 6 除 此 式 ，. 褒 明 就 光合 的 能 学 上 一 个 重要 事实 : 


CO, + 3ATP +2NADPH+2H++2HO 一 ， 
C(H,0) + 3 ADP + 3H,PO, + 2 NADP+ (15-15) 


反应 15-15 示 明 光合 作用 需要 3 莫 耳 之 AIP 及 2 RAZ NADPH Kegs 1 
莫 耳 之 COs 坑 碳 水 化 合 物 之 成 分 。 


15-11 光合 作用 之 量子 需要 (Quantum_ Requirement of 
Photosynthesis ) 


反观 图 15 -2heReMHER, Se BAe Ate (light ， 
quanta) # A= 4 NADPH 中 以 峰 方 程式 15-15 之 需 。 在 生 色 植物 中 使 用 
HO，PS I 及 PS I 均 必须 被 活化 四 次 ， 每 次 产生 四 个 电子 做 需 还 原 2 
NADP+ 之 所 需 。 故 最 小 之 需要 量 是 业 数 8 个 光量 子 ， 因 对 於 每 个 光 活 化 程 
序 至 少 需要 一 分 量子 方 能 在 能 量 转 释 图 解 中 Q 及 Z 上 造成 一 有 用 的 电子 。 也 
应 显示 非 环 化 光 磷 酸化 反应 只 能 产生 所 需 ATP 的 三 分 之 二 ， 假 若 联接 PS 0 
及 PS I 途 径 穿 过 一 对 电子 只 能 发 生 一 个 磷酸 化 反应 的 话 。 在 此 等 禾 件 下 假如 
有 更 多 的 光 定 充 。 环 状 磋 酸化 作用 或 者 能 提供 外 加 的 ATP。 但 若 在 PS 开 及 
PS] 联接 的 链 镇 中 有 两 个 磷酸 化 作用 的 部 位 ， 则 充分 的 ATP 是 有 用 的 。 

光合 作用 之 能 量 需 要 最 和 后 一 种 情况 值得 介 委 。 在 表 15 -1 中 ， 已 示 明 650 
nm 之 光合 能 量 44,000 cal/Einstein。 一 般 假 定 此 能 量 的 75% (430, 000 
cal/Einstein ) 对 光合 作用 是 有 用 的 ， 其 父 的 则 以 热 的 形式 分 散 了 ， 因 电子 
由 三 重 能 经 过 至 转 缕 能 也 。 但 若 每 2 分 子 之 NADPH (# 2 S@H NADPH B8 
个 Einsteins ) 8 个 昭 子 是 推动 能 量 转变 程 序 之 最 低 要 求 ， 则 见 8 x30,000 


| 
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& 240,000 cal HMM 1 SACO, RRKKAYWVEARH. HAR 15-2 已 
ASRKBRSENREBR118,000ca, 可 见 以 此 等 计算 知 光 合作 用 之 
2B RAR 118,000/ 240,000 或 49%。 


15-12 在 和 菌 中 之 还 原 性 羧基 化 反应 


( Reductive Carboxylation in Bacteria ) 


eR Te RE ACHE ARIMA Cchorobium thiosulfatophillum RKE GE - 
i (chromatium)) 不 能 用 Calvin 氏 及 其 同 工 对 CO。 同 化 作用 的 图 解 。 而 
是 此 等 有 机 体 用 三 羧 酸 循环 来 以 相反 的 方向 操作 。 由 第 十 二 章 中 注意 此 循环 
的 操作 ， 蔓 者 会 理解 欲 使 此 循 焉 逆转 必须 以 wa- 氧 代 成 二 酸 觅 氨 酶 催化 此 不 可 道 
的 反应 。 

Arnon 及 Buchanan 两 氏 已 察 见 此 等 有 机 体 中 含有 称 需 a - 气 代 戊 二 酸 
合成 酶 〈a-ketoglutaric synthase), @ARRNRRRALBRS RAM 
不 是 用 NADH :. 


CO,H ? | 
to C—S—CoA 
bu, + 2 铁 还 原 氧化 体 -Fe3+ + CoASH 一 一 QH， + 2 铁 迁 原 氧 化 体 -Fe2+ + CO, + 2 H+ 


2H CO,H 


AG’ = —3400 cal (pH 7.0) 


7% 12-4.4GhY a-AK RoE RBH Z RH AG’ — 8000 kcal , 
# pH 7.00598 RAMS Eo 局 一 0.42V， 而 对 於 NAD+/ NADH £8 
~0.32, h@OMKMZ Ly 差 值 (一 0.10V) 可 以 由 〈 第 6-6 Mh) KE 
一 4600 cal 。 故 在 光合 的 组 菌 中 藉 w- 氧 代 成 二 酸 合成 酶 之 催化 反应 其 AG” 
ay (52+ BS —8000-—(—4600) R—3400cal, 此 值 在 其 他 已 见 之 可 逆反 应 箱 
求 内 ， 故 此 反应 能 由 右 至 左 进 行 。 因 所 有 其 他 的 Krebs 循环 反应 均 需 可 逆 的 ， 
且 因 此 等 有 机 体 含 有 一 种 丙酮 酸 合成 酶 〈Ppyruvic synthase) BERR 
氧化 体 而 不 是 NAD+， 在 图 15-5 中 示 明 由 3 莫 耳 之 CO。 可 合成 丙酮 酸 。 此 
等 有 机 体 或 者 用 榨 檬 酸 分 裂 酶 (第 12-9 和 节 ) 而 不 是 用 榨 榜 酸 合 成 本 来 裂解 榨 
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榜 酸 及 再 生 所 需 之 草 醋 酸 以 便 再 度 做 此 循 焉 。 一 做 丙酮 酸 形成 ， 便 能 用 前 壕 
反应 转 爸 碳水 化 合 物 及 脂 质 。 反 之 ， 能 以 丙酮 酸 羧基 酶 〈 第 12-7 i) eR 
草 醋 酸 ， 志 一 组 成 补充 的 程序 《anaplerotic process)， 而 且 对 於 组 成 的 目 
@ tb HE 6 FA Krebs 循环 。 

iB HBR RE CHRBEMEX, FBR ARE A och BBY Calvin 
GESEK, MM 2BHLSATPREMBREEZS 2 个 电子 (FADH。， 
2NADH， 以 及 4 个 “ 漫 原 氧 化 体 ) 均 需 要 由 3 莫 耳 CO 产生 1 莫 耳 之 丙酮 
” 酸 。 


页 酮 酸 
co, 4 2 me Les ( BRO ) 
BISA 
wo CO, 
草 醋酸 a - 氧 代 成 二 栈 
NADH 2 SRF kee ( 还 原 的 ) 
CO, 
75 PO 琥珀 酸 -COA 


—H,0 ATP, cons) 


RTI cp, _PRIBBS 
en etre We as 


图 15-5 SMA 2 eR tt RIC IEIR 。 


15-13 C4 途 径 (The C4-pathway) 


许多 植物 ， 包 括 热 带 起 源 的 重要 农 作 植物 一 一 热带 牧草 ， 甘 芒 ， 玉 蜀 和 对 ， 
及 蜀 乘 一 一 均 具 有 对 CO。* 同 化 的 有 趣 麦 化 。 早先 研究 此 等 植物 指示 Cos 起 初 
RRM RM, BRM, MAPS Re 甘油 酸 和 组合。 澳洲 组 的 M. D， 
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| Hatch 及 C.R. Slack 二 氏 在 1966 年 起 始 的 一 系列 研究 激 起 了 许多 研究 所 的 
Tife, #2 Git C, (或 Hatch -Slack ) CO, Ms eZ MB. 

用 C, 途 径 的 植物 也 具有 人 解剖 学 的 普通 性 能 , 其 中 导管 要 素 (KBR 
ABS) HRA RAMA, ARB RH MMe (merophyll cell) 
RSS 15-6). te HE | (Kranz- 型 ) BBA 3IBB— 
机 程 是 植物 生活 在 乾燥 或 热 区 域 时 能 籍 蒸发 而 最 低 损失 组 炽 的 水 分 ， 因 传导 


MI56 ”可 食 葛 菜 (Amaranthuseduilis) 维 管束 ， 和 维 管 束 革 细胞， 以 及 中 形 某 ( 某 
A) 之 显 微 针 照 片 ，WM. Latsch 特 许 转 载 。 


EREBHAE LAP (stomata) RU-KS eh SMW RLM He 
束 鞘 届 一 样 。 过 种 显而易见 的 千 构 性 能 也 对 於 光合 作用 限制 CO* 量 。 且 讨论 
C- 泛 径 代 表 热 带 的 及 沙 并 植 物 对 此 压迫 之 通 应 作用 。C4- 和 途径 将 以 中 形 药 及 
蕉 管束 精细 胞 中 发 生 的 反应 情 形 来 讨论 。 

15-13.1 ‘ACR ( 全 肉 ) MR 〈Mesophyll Cells) “CO 进入 一 C4- 
植物 之 华中 在 所 四 的 开 饿 过程 中 将 扩散 至 中 形 夺 内 ， 此 处 对 於 磷 酸 烯 醇 琴 酮 
& #2 8 ( phosphoenol pyruvic acid carboxylase) 则 做 坑 一 受 质 : 
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CO,H 
CO,H 
| C=0 
| natin ci + CO, + H,O0 一 一 i + H,PO, (15-16) 
CH, | ; 
O,H 
BS AS (RAS Ad AS = BAS 
Phosphoeno! pyruvic Oxalacetate 


acid 
He AS CO, 2 BA RK 1, 5- 二 磷酸 核 酮 糖 羧基 酶 的 更 大 得 多 Ty ORR PI 
SMmwzeeeh. RAKE RE2ZCO, MBA RNB, BEER. 
C,-HyISHREDPEEMHRARBEARERERN, 及 具有 一 
活性 氨基 两 酸 - 天 门 冬 酸 转 氨 梅 的 两 种 。 在 前 者 〈 反 应 15-17 ) SRR 国 
原 坑 更 果 酸 ， 而 和 后 者 中 (反应 15-18 ) 则 形成 天 六 冬 酸 。 於 是 相信 此 等 两 
种 二 RRA mCO,mMB, AA aR Mie. | 3 


CO,H CO,H 
ee 35 BOG Hoth 
+ NADH + H+ —> | + NAD+ (15-17) 

H, AR Bas CH, 

GOH a COH 

皇 栈 酸 L - 蒜 果 酸 

CO,H CO,H 
See CO,H ae iy CO,H q 
| + NH,CH = 十 boo (15-18) - 
CH, 人 H, 人 
| H3 H, 

CO,H CO,H 

BARS 氨基 丙 酸 天 门 冬 酸 HAR 


中 形 村 之 其 他 独特 的 反应 是 Cs 的 捕 集 剂 的 反应 ， 磷酸 烯 醇 酸 由 丙酮 酸 
(hy eS eH EE A MT) 形成 。 催 化 此 反应 之 酶 坑 ” 丙 酮 酸 磷酸 1 
48 % 8 (pyruvate phosphate dikinase ) 〈 反 应 15-19 ) : 
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CO,H CO,H 
cg + ATP + H,PO, —> ee H, + AMP +P~P (15-19) 
H, uy, 
丙酮 本 “磷酸 炳 醇 
丙酮 酸 
此 酶 也 只 在 中 形 药 细胞 中 发 现 。 


15-13.2 #¢@#238Mh2 (Bundle -Sheath Cells) ASH RHBCO, 
REHBY, ZERHARRERB DARREN NADP- 特殊 理 果 酸 酶 (CF 
12-7.138). Heme CO, mK (ENR) ARM, Ree eh Calvin 循环 组 
@ Zo Calvin ja z MBS MES RA OE RHE BG NADP - 3 RABE 
—H, BPRKZAMRAK REP MADE Ep: 


a CO,H 
HOCH 
bu, + NADP+ —>+ C=O~ + NADPH + H+ + CO, (15-20) 
H 
ge : 
“L- FR RB A Mas 
L-Malate Pyruvate 


用 天 门 冬 酸 需 CO 之 载体 的 植物 含有 一 种 转 氢 基 酶 在 共管 束 共 细胞 中 ， 
eK AME a 


KPIZ AG NEES 


AGAR 


此 草 醋 酸 之 命运 端 视 特殊 之 植物 而 丑 。 主 要 的 形成 天 门 冬 酸 的 类 别 含 有 一 种 
NAD+ -% Re RBIR BM (第 12-4.8 项 ) 及 一 种 NAD+ -特殊 音 果 酸 酶 (第 
12-7.1 项 ) 。 此 等 两 种 酶 均 首 先 转 绝 草 醋酸 坊间 果 酸 ， 然 后 再 成 CO* 及 丙酮 
酸 。 


、 草 酯 酸 + NADH + H+ 一 一 ”L - 着 果 酸 + NAD+ (15-21) 


L - 妆 果 酸 + NAD+ 一 jHMIAX + NADH + H + CO, (15-22) 


Fi A — /\\#H HK PHS Be ae HS 0 RE HM AGM, £3 PEP RCO, ica act 
) PEP RERM (9H10-7.2H) 之 故 。 


3 
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草 醋酸 + ATP 一 一 BRASIHBS MAR + CO, + ADP 


昔 果 酸 -及 天 门 冬 酸 -载体 植物 二 者 均 在 共管 束 藉 细胞 中 释 出 CO。， 在 此 类 胞 
rh BE Ek PME ZN PS Calvin 循环 之 1, 5- 二 磷酸 核 酮 糖 关 基 酶 坑 一 受 质 。 在 
此 特殊 -载体 植物 中 ， 有 一 另外 的 步 又 ， 乃 是 由 中 形 化 移动 氨 酸 至 灯 管 束 ， 
它 不 仅 载 负 CO,。 且 亦 载 负 一 个 氨基 (-NH,), 和 谷 太史 有 一 净 的 氨基 氨 进 入 
ME GUN, ALISTER ME 15-22 形成 的 丙酮 酸 受 转 氨 基 作用 而 成 氨基 两 酸 ， 
然后 此 酸 移出 中 形 某 ， 由 此 均衡 -NH。 原 子 围 。 在 中 形 革 中 ， 氨 基 两 酸 能 与 
起 初 形成 之 草 栈 酸 行 转 氮 基 作 用 。 此 等 天 傈 在 图 15-7 中 示 明 。 

纺 括 言 之 ，CO。 固 定 作用 进入 C4- 人 双关 基 酸 中 可 能 看 做 对 於 捕 集 CO， 是 
—A SORE, ABRZEMA RDN (LBB S Calvin 循 焉 的 途径 。C,- 
泛 径 或 者 对 生 驴 的 情况 有 所 解答 ， 藉 高 度 辐 射 ， 较 高 盘 度 ， 以 及 供应 有 限 之 
_H,O 仍 可 进化 。Ci- 品 种 之 能 生存 及 成 长 在 此 等 条件 下 RW HS PEP BAG 
BE DE BE CO, 操作 也 。 } 


15-14 SEAS ATP NADPH: fae Re 
( Transter of ATP and NADPH from the 
Chloroplast to the Cytosol ) 


taki, NADPH RATPEERBPER LINE RBANR 
BABA Bi, ABER, WIERERARERBNABR Ck 
有 一 穿梭 系统 涉及 3-PO, HithM (GAP, glyceraldehyde-3-PO,) 及 3- 
wwe tithe ( 3-PGA，3 phosphoglyceric acid ), 二 者 均 可 自由 渗透 。 故 3- 
PGA 藉 二 傅 酸 核 酮 糖 之 RRA ERB AA (ORERRM) 18 (chlo- 
roplast stroma phase) Am, H#NADPH 及 NADP+ : GAP i's &, 
#E AT? BiB FRR RBGAP, NADPH RATPHBFERRBR IL REM EF. | 
GAP 易 於 移出 华 糙 体 进入 细胞 受 体 中 ， 在 该 处 与 可 逆 的 细胞 鹏 体 的 NADP* 
: GAP IRS BREEK 3-PGA, NADPH 及 ATP。 故 一 个 NADPH 及 一 个 
ATP 均 有 效 地 人 博 泛 出 华 系 体 进 入 一 个 GAP 198 8 R— 1H 3-PGA, 假如 需要 
NH, KMEBBRKROBRR. AN BF RAK NB HSB NADPH 
Fa SE ke 8 FES Fl A a J AYNADP* : GAP RS MBRIEZS, KB 


————————— oy 
| r' Be. 
本 
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不 需要 无 机 了 0 。 此 等 观念 在 如 下 图 解 中 表示 之 : 


3 -PO, - 甘油 醛 


KE KR tt Pi 
RBA 


NADP+ 3 BEAR thas 

3-PO, 
1 -3Dip - 甘油 酸 
BAR 3°P — 甘油 酸 
二 磷酸 核 酮 糖 


CO, 


/ O 
ee . 3 -P 一 甘油 栈 
249.48 BRE RS 8 


APRBIST > HAR TDOMR A A Pi + ADP 均 不 涉及 ， 且 ATP 不 生成 © 


15-15 ”光合 成 之 调 获 (Regulation of Photosynthesis ) 


许多 Calvin 循环 之 酶 类 均 受 代谢 的 铀 节 控 制 。 此 等 酶 是 1,5- me 
REG: 3- 磷 酸 甘油 酸 激酶 3-RR EMRE: ; 1, 6- 二 磷酸 果糖 磷 
酸 解 酶 ; 以 及 5- 磷 酸 核 酮 糖 激酶 。( 注 意 前 三 种 酶 可 催化 羧 酸化 反应 及 Cal- 
vin 循环 之 漫 原 反 应 )。 镁 节 机 程 转 而 分 局 两 种 效果 。 此 等 酶 类 之 每 种 效果 因 
整体 植物 之 光合 作用 而 增强 ; SMR AY eS ROM IRIE. 
此 外 ， 此 等 酶 之 若干 “ 绝对 量 ”在 光照 射 了 时， 则 在 整体 植物 中 增加 酶 之 活性 ， 
在 黑暗 中 ， 此 等 酶 之 量 则 转 而 减少 。 

除 光 之 效果 外 ， 和 谷 有 特殊 的 化 合 物 其 作用 有 如 此 等 酶 之 活化 剂 。 故 羧基 
化 作用 酶 被 6- 磷 酸 果 糖 所 活化 而 被 1, 6- 二 磷酸 果糖 所 抑制 。 此 等 化 合 物 之 
效果 在 碍 酸化 反应 率 上 转 而 被 光 作 用 於 1, 6 -二 磷酸 果糖 三 酸 解 酶 上 而 受 影 
蹇 。 光 能 产生 被 膛 原 的 铂 还 原 氧化 笨 ， 此 物 转 而 活化 1,6- 二 磷酸 果糖 储 酸 
解 酶 ; kee —- Be RR RE, REDE LEE 

ATP & NADPH — # 36 Sf AE AE HE, 转 而 活化 3-H 
SM ILAADP 需要 3-H. BK, 5- PEK EM ABRATP 
YE Hho BAS st SF ME EE CHE A i EE — A WO SE OS Calvin 循环 。 


PRA ESE Eas Se LAP eT Oe OS ee a PLOT RR EEE Sovak, NSE Ly LT te aba TRC RRA ae 
: 于 slat 


é >; a ary fe * yy Yee + 
二 os > 
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| (a ) 着 果 酸 载体 
AMP, P-P ATP, Pi 


丙酮 酸 | 丙酮 酸 


PEP- co, _, wsaag NAOH, poy em AN 


中 形 革 细 胞 tS READ 
(b ) KPIZ apenas 
ca Gir PEP 
nee ae CO, 
AMP, ATP, Pi Ps ATP 
oan AM << AEE cae. uM 
PEP + co, —> wasae —+—> 天 门 冬 酸 -| | 天门 冬 本 
1 | a i 
mee < 一 -一 氨基 丙 酸 imme SARE 
AMP, ATP, Pi ap | Nabe 
4 PVA YY 
pes 3 RM 
‘| NAD+ 


图 15-7.  - ECyg— HSM PMACO. — 载体 ， 头 果 酸 或 天 门 冬 酸 之 任务 "点 线 
RT AR ZB ° 


| tes Sila Oa al al =- aa ee 7 ’ 5 ‘ 0 a he 

fis 7 1 : 

a : 区 
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15-16 “ 光 呼 吸 ( Photorespiration ) 


植物 自然 也 像 动物 及 微生物 一 样 实行 相同 的 一 般 呼吸 程序 ， 是 依 糖 酵 解 
及 Krebs 循环 的 途径 降解 碳水 化 合 物 的。 它们 也 呈现 p- 氧 化 作用 及 催化 一 般 
蛋白 质 的 及 氨 酸 分 解 代 谢 的 反应 。 再 者 ， 此 等 反应 在 相同 的 植物 细胞 (A 
@, QM, ANBRSS) 中 发 生 像 在 动物 细胞 中 一 样 。 但 ， 许 多 植物 也 呈 
现 另 外 一 种 代谢 的 活性 称 局 “ 光 呼 吸 ” 过 只 在 此 等 植物 经 照射 上 时 才 发 生 的 。 
因 光 呼吸 的 烙 果 CO 更 进展 及 0 被 消耗 ， 且 具 降 低 光 合作 用 的 兆 效 果 , 故 亦 
城 弱 植 物 成 长 及 裔 类 产量 。 需 此 理由 过 现象 已 扩大 研究 。 

乙醇 酸 〈glycolic acid) 是 某 些 植物 在 此 等 实验 条 件 下 一 一 高 0, 及 低 
CO0, 一 一 光合 形成 的 主要 产物 均 利 於 光 呼 吸 。 其 他 你 据 指 示 乙 醇 酸 需 在 光 呼 
吸 中 产生 CO。 之 来 产 ， 且 建 广 当 量 的 2 莫 耳 乙醇 酸 转 杰 饥 1 莫 耳 CO 及 1 莫 
H 3-H MEERA (peroxisomes ) (在 精 色 植物 中 存在 的 
WH) 及 和 线粒体 中 之 酶 类 所 催化 而 成 。 


Co,H 
CO,H 


2 I — >» HCOH +00, 
H,OH 
H,OPO H, 
乙醇 酸 3- 磷酸 甘油 酸 


Glycolate 3-Phosphoglyceric acid 


~ 


在 此 程序 中 关键 反应 坊 乙 醇 酸 之 形成 (RBRRCSEE) ; AAZER 
.15- 二 磷酸 核 酮 糖 羧 酸 酶 ( 方 程式 15 -11) ， 即 Calvin 循 囊 中 之 羚 酸化 酶 。 此 
酶 置 锥 高 省 度 0。( 20%6 以 上 ) ， 及 无 CO 时 ，1,5- 二 磷酸 核 酮 糖 帮 分裂 如 
» Bes . 
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CH,OPO,H, CH,OPO, H, 
HCOH — GI CEOH ey 
HCOH HCOH Leo 
H,OPO;H, CH,OPO,H, 
Ribulose-1,5-diphosphate 
CH,OPO,H, 
CH,OPO,;H, 0 一 C 一 OH 
hen wee Phospho- 磷酸 乙醇 栈 
-一代 ycolic 
=O sa pee. acid + OH- 
HCOH OH ~~ HO—Cc=0 
bu,0P0,H, HCOH 
H,OPO,H, 
3- BRASH hae 


3-Phospho- 
glyceric 
acid 


Oi EE CER HEA AINE (15-8) PRR 25% 
Wik Ca Reh EE 3-H. KA EA Calvin $6 Bee Me At 
序 。 

呈现 光 呼 吸 之 植物 包括 毅 类 ， 人 小 亡 及 米 ， 许 多 蔬菜， 甜 荣 ， 及 供应 世界 
食粮 之 主 毅 类。 在 若干 此 等 植物 中 已 估计 和 藉 光 合同 化 之 COs* 兆 值 可 由 光 呼 吸 
减少 50%。 若干 研究 家 已 倡 垢 能 实际 的 提高 五 珊 产 量 只 要 抑制 其 所 呈现 的 光 
TRA, KihERNRHMAR EWR, HA, YR—AMLCFR 
ARBRE, HAMKMMZESA BABAR ENABSATLFRNS 
RH, BEETRER. AERA NK SD KC, -固定 程序 如 前 述 ， 
因 其 固定 9* 之 较 大 效能 ， 能 再 使 用 任何 在 光 呼 吸 中 产生 之 CO* 且 有 效 的 保 
持 全 部 的 LO，。 

光合 程序 之 原始 生命 的 简短 陈述 只 能 用 来 损 示 此 主题 之 知 避 何 其 有 限 。 
所 幸 ， 更 深入 的 研究 将 剖析 能 量 圭 歼 程序 的 细节 ， 且 提供 基本 痪 料 ， 将 使 人 
们 需 其 粮食 的 最 通 生 产 做 性 节 的 光合 作用 。 


1.5- 二 磷酸 村 本 糖 
六 
3PGA Calvin 
CH,OPO.H: 
an 3-PGA YH2OPO;H, 磷酸 乙醇 酸 
ATP OOH 
Mr 
油 酸 CH,OH 一 CHOH 一 COoOH 
ee + CH,OH 
1 d 乙醇 酸 
| OOH 
| pS Ae A ESSE AIG aN NS Re IG” Ries RR 
BORE DS ee Ea so RA ae ai AL = 
过 氧化 体 a | 
| y 
甘油 酸 CH;OH 一 CHOH 一 COOH CH,OH Ze 
痉 基 酸 cooh 
a= Zz 
ae 乙醇 酸 | 王 9: 
RRM CH,OH—C—COOH FILE 10, 
. : g 
CHO 
é WHER 之 醋酸 
OOH 
—NH, 
.H—CH— CH;NH 
CH,OH cH COOH 2NH， 
4M NH, OOH 
A SR 本 
me mw em we mm em ere ce ce ee ee ee ee mm ee ee ee mm mm mm mm 二 Vos aE oar ER Ue DRY Or EC 
1 
: 
‘ 1 1 | 
CH,OH—CH—COOH ; mS 
sig i Ss Laie 本 
0, 
° [CO, |(ze 07 pHE He) 


图 15-8 ”乙醇 酸 代 谢 及 光 呼吸 作用 ， 一 种 涉及 三 种 微 器 官 的 程序 。 
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. 一 小 麦 种植 在 含有 放射 性 碳 的 二 氧化 合 物 ('*CO,) 大 所 中 。 光合 作用 


SOM MR, 将 此 植物 负 死 ， 且 将 单 糖 葡 葡 糖分 险 出 来 ， 降 解 此 葡萄 糖 ， 
BRR (OC) 在 此 六 个 碳 原子 中 占有 其 中 之 两 个 。 指 陈 该 葡 葡 糖 
ZA AT IRF RAB, AFR NRE AA ROR A A] RE 


。 在 第 1 题 中 相同 的 实验 内 ， 和 氮 酸 , 氨基 两 酸 分 内 得 之 。 降 解 此 氨基 两 酸 发 现 


放射 性 碳 〈!LC ) 在 此 三 个 碳 原 子 中 占 其 一 。 指 陈 氨基 两 酸 之 何者 碳 原 
子 是 标 规 的 ， 且 指示 能 说 明 此 标 坊 的 最 大 可 能 的 反应 顺序 。 


. 对 於 光合 成 之 碳 途 径 Calvin 循 环 力 由 三 种 相 所 和 组成。 和 钱 别 此 三 种 相 ， 且 


写 出 在 每 一 种 所 发 生 的 酶 反应 之 均衡 方程 式 ， 站 对 有 关 之 酶 命名 。 

。 襄 明 何以 Hill-Bendall 或 ”Z “图 解 在 光合 成 之 能 量 传 珀 中 预言 每 莫 耳 之 
消耗 的 CO。 需 要 八 个 光子 的 量子 量 。 
.描述 〈 氧 化 性 ) 三 羧 酸 循环 之 修正 ， 可 依 此 逆转 操作 ， 即 对 於 在 某 些 嫌 
气 的 光合 成 细菌 中 在 CO 固定 上 逮 原 性 的 羧 酸 循环 。 


。 试 塌 出 一 种 可 逆 的 及 不 可 逆 的 酶 催化 的 LOs* 固 定 反应 方程 式 。 东 写 出 有 


BAZ BR HAS Ze 


。 在 一 哲 短 期 间 ， 在 光合 性 藻类 Chlorella MepPeansee ee Calvin 


途径 光合 成 放射 性 “COa 。 fe REC CARR Hatch-Slack 途径 ) SAH 
hE ARK AR My, BHM CO, 处 理 时 。 示 明 何以 两 种 坛 样 中 
(fiChlorellak#H#) CSMR SRAM, 


ie Os a TP eee ae se oe ee 
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PAE 
RBRZ MR 
~The Nitrogen and Sulfur Cycles 


目标 本 章 中 将 研 计 极 坊 重要 的 程序 氮 固 定 ， 将 一 种 钝 性 气体 ， 二 氨 原 . 
+HRS, BR-MSERRHENLA, NH, LMREA RRM BK 
wie (glutamic acid), ASHER EZSRVRRARESERNH, RRR 
BAA, BHFSHSRREARIDSENELRE. 


16-1 51 & Introduction ) 


除 光 合成 及 呼吸 作用 外 第 三 基本 程序 即 氢 之 固定 (nitrogen fixation), 
ABER CARER RMR (nitrogen cycle) 72-45. 4 FER MWS 
BR; QEEZOH, AB, KE, wos, EM, Ho, MHBRHEKAN, 
结果 此 等 化 合 物 之 氮 原 子 最 后 穿行 氮 循 环 ， 在 循环 中 大 氟 之 氮 做 需 一 储存 康 。 
氨 经 固定 程序 由 储存 库 中 移出 ， 而 再 以 腕 氮 反 应 〈denitrification ) 之 程序 
回 返 原 处 一 AH, 

发 生 之 氮 化 学 程序 规模 非常 之 大 ， 最 近 估 计 由 美国 土壤 中 每 年 移 取 之 氢 
量 25 x 106 咕 ， 大 部 分 坑 农 产物 之 收 各 所 吸取 ， 小 部 分 则 需 土 二 涛 着 所 流失 。 
土壤 中 储存 之 肥料 估计 由 施肥 ， 尿 ， 化 学 肥料 而 转 轰 之 氨 需 3 x 108 顺 。 雷 十 
中 生成 之 氮 氧 化 物 深 认 雨中 者 亦 购 有 3 x 108, 而 最 大 量 来 源 乃 微生物 之 
固定 氮 ， 可 得 10 x 108m, Mt, OPRACRERERE, ke 
何 有 效 保持 土壤 中 肥沃 度 。 

若干 无 机 氢化 物 ， 以 及 无 量 数 之 有 机 氮 化 物 均 可 和 视 需 氮 循 环 的 成 分 。 以 
往 的 包括 N，。， 氛 体 ，NH, ， 确 酸根 风 子 NO3 ， 亚 确 酸 根 见 子 NOz ， RHA 
NH,OH 等 。 各 该 化 合 物 中 ARF ZAR ALR : 


一 
eS ae a 


俏 酸 根 亚 确 酸 次 亚 确 酸 AR KA &@ 

BE -F- Ae BE ie BE f- 

NO; NO; N,O2- N, NH,OH NH, 
Hi Ab, B +5 +3 +1 0 —1 一 3 
故 在 自然 界 中 ， 氮 在 NOz CADRES ALE, REND CREM, 中 
间 人 和尚 有 多 种 氧化 态 。 


16-2 JE4 3H AA ( Nonbiological Nitrogen 


Fixation ) 


PHARM TON KRBbRC RRA Mh S 
GHETMN, 2WHRT, AHAG=%, (N=N). N,AIHEBREND 
F, Meh 2+ BH 225 kcal th ol Wet Boe, ICN WC 一 C 键 之 三 倍 力量 。 
i ES PR ENTE: BT eB — 2k A A BS Haber 程序 中 固定 信之 休 
ANDHRA, BRRARRHABAIAAEC BR CK, KMERBRH 
ARLE ALA, Haber BERN, RH, ERARGREUKNH,. & 
者 能 再 被 氧化 而 成 HNO, 也 。 Haber 程序 现在 已 榴 化 学 工业 固定 所 而 产生 商 
用 肥料 奖 。 


450°C 
N, + 3H2 Sooam? 2 NHs 


AH = —24 kcal 


第 二 种 固定 氨 之 法 乃 雷电 之 空中 放电 ， 产 生 种 种 令 之 氧化 物 ， 再 深 於 水 
燕 气 中 落 在 地 面 即 亚 硝酸 及 硝酸 : 


N, + 0, — 2NO %, 2 NO, 
DV. ER RTA HIG CEE HE, RATCAZARRERBED ZI. 
16-3 4H E Ase ( Biological Nitrogen Fixation ) 


Bt 8 ALE ae AL eS SN He, 生物 的 固定 氮 由 於 酶 活性 能 在 低温 与 低压 下 进行 。 


N, + 3H, 二 二 > 2 NH; 


生物 的 固定 氮 由 不 依 啦 任何 其 他 生物 而 生存 的 ， 非 共生 微生物 ( nonsym - 
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biotic micro - organisms )， 或 由 某 些 与 高 等 植物 共生 之 细菌 。 前 者 包 
括 好 氯 的 土壤 微生物 固氮 菌 〈( azotobacter ) ， 嫌 所 的 土壤 细菌 ( clostri- 
dium)， 光 合成 细菌 rhodospirillum 。 rubrum KM (myxophyceae ) 。 和 后 
者 共生 的 系统 坑 根 瘤 生 物 〈 rhizobia ) RTNMAB, RABRBTSH 
生 。 豆 科 植 物 兹 非 唯 一 的 能 共生 的 固定 氨 的 高 等 植物 ， 190 种 六 木 及 树木 包 
括 美 洲 的 Sweet Bay, 鼠 李 ， 赤 杨 等 均 可 固定 氮 。 RR, 高 山 之 湖 其 肥沃 度 
即 由 流入 的 小 川 周围 茂密 的 赤 杨 树 灿 而 决定 。 

共生 固定 之 基本 特性 需 根 况 (nodules), 即 在 植物 根 上 形成 者 。 此 根 
瘤 之 形成 乃 藉 宿 主 植物 ， 一 棵 豆 科 植物 及 细菌 纺 是 一 种 根瘤 生物 之 特殊 菌株 
之 联合 作用 。 废 非 植 物 也 不 是 细菌 ， 一 般 情 形 下 在 二 者 分 别 生长 时 能 固定 氮 
的 。 但 有 少数 根瘤 生物 菌株 能 在 特殊 生长 情况 下 固定 氮 。 植 物 生 长 土壤 中 受 
组 菌 之 感染 ， 根 之 瘤 状 物力 发 生 且 能 将 氮 固 定 。 有 关 一 特殊 豆 科 植物 及 一 特 
殊 根 瘤 菌 品种 之 共生 现象 (Symbiosis) 已 有 许多 脐 油 之 褒 。 有 一 个 学 褒 讼 
想 在 共生 现象 进化 过 程 中 ， 定 氮 酶 (nitrogenase) 之 合成 经 过 宿主 植物 进 
入 染色 体 组 (genomes), BE GREREBR, KARAM, KLARA q 
一 种 特殊 的 宿主 MRNA 进 至 细菌 不， 然后 随和 细菌 〈 第 16-3.2 项 ) 力 合成 完 “ 
全 的 固定 氨 酶 。 ‘a 

16-3.1 自由 的 生命 有 机 体 (Free living organisms) 21960 
年 ， 许 多 研究 者 在 得 到 能 固定 氮 的 无 细胞 的 侈 剂 (cell-free preparation) 
完 他 不 能 成 功 上 ,在 过 一 年 ， 本 .了 . Carnahan 氏 及 其 团体 做 历史 性 的 宣称 首次 
成 功 在 试管 中 以 一 种 水 次 性 糖 查 菌 〈clostridium pasteurianum) 之 萃取 物 
将 氢气 还原 需 氨 。 此 发 明 想 要 发 生 固 定 作 用 ， 力 加 大 量 丙 酮 酸 於 此 萃取 物 中 ， 
iS RSE RRC ce, CO., RH,. FABRKE 
取 物 能 分 成 两 个 系统 (图 16-1) 。 其 一 ， 氢 - 给 予 者 成 份 ， 负 责 志 子 流 之 由 
Py Wil Re 52 (4 /E FA KS Fa a SA A BBR ALM (nitrogenase) 之 第 二 成 
fro st — bk BF Bl Bod Al Hh BS A, 

MA AI RB RE RAR WEA, Ae SF RATP 之 来 产 。 另 一 重 
ERAS EARLREBARRSERODDAFEMANH , BROKER, BAS 
ME— 7K, HA R-RATED LRN EE, 

Carnahan 氏 及 其 同僚 的 研究 ， RR HKHAAKS EMO tee 
HEAT, Re RR RUA Ee BY Ba CE aah He oN TORE Rt AE ROE EK ROR, ie 
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。 氧 菌 ， 镶 性 嫌 气 菌 ， 蓝 - 煌 蒙 ， 也 不 是 豆 科 根瘤 ， 而 基本 反应 和 组成 物 是 : (a) 
一 种 电子 给 予 者 ，(O) 一 个 电子 接受 者 (MRA), CATPR-= ABMT m 
Mg?+ 在 一 谭 ， 以 及 (两 个 蛋白 质 成 分 。 首先 ， 一 个 钥 (molybdenum), JF © 

EMM LKR GA (nonheme iron protein) (4+ RH 170,000 ) ( $8 
BR-Ake) 及 一 个 分 子 量 55,000 ZIM MA KRRA AKA CR 
BR Abe (azogerre doxin) ( 见 图 16-2 )] 每 个 成 分 单独 时 在 催化 氮 固 
定 反应 上 薄 无 效果 ， 只 是 和 结合 成 一 贷 固 定 酶 错 合 物 (nitrogenase complex), 
另 一 奇特 烙 果 信 对 於 ATP 力 特殊 需要 的 。 在 缺少 氮 时 ， 电 子 接受 者 ，ATP 


2 Fd3++ 2 Fd2+ 


Bd, ‘ATP 


© 
Raa 
丙酮 酸 CoA 乙 酶 基 PO, 
® @ 
CO, ZB CoA Pi 
Di MAAR Bide | 
Que Z MEAG. | 氨 给 予 者 系统 也 包括 ATP 产生 系统 
Qwest 
OFs/S Al ARAZAT P i 
Om ix te  FGEMAR 


MIG 72TH 2K MRARIABA fe 481-3 AM H- 纶 
予 者 系统 及 4-5, RHEE 。 


er oe Fe ee eee st ey ae ee Te ee i ne eee, 
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能 易 於 被 水 解 ADP Bese mae (ATP IBY), AHEM, HM : 
2ATP + 2e + 2H*+ —~> 2 ADP + 2Pi +H, 
i LOS Oe Ae MER, ATP 酶 活性 在 NH, Eee 


在 ， 且 仅 在 Ns*- 生 长 细胞 中 存在 。 BRARRALERAABRRALE_S 
Bak. AXKN, 2RRRNH, 需要 6 个 电子 其 反应 饥 : 


6 ATP + 6e- + 6H* + N, 一 >，2NH, + 6 ADP + 6 Pi 
At G2 7 Carnahan 氏 在 其 早期 研究 氮 固定 时 何以 需要 高 泪 度 的 丙酮 
酸 。 
现在 对 於 氮 固 定 可 写 出 一 个 一 般 性 图 解 ， 过 是 所 有 人 氨 固定 系统 最 普通 的 ， 
包括 自由 生命 笨 ， 以 及 共生 的 〈 根 交 ) 系统 (图 16-2) 在 内 。 


Ny 
2e- — | sa 


NH=NH 


15 KER FR 


2e-— | H+ 


NH,NH, 


2Ht 
2 


$8 铁通 原 氧 化 体 -2NHi 
1 


核酸 J 
> REM — HER 
蛋白 质 


国 16-2 Hee 固定 ( 氨 固 定 酶 错 合体 ) 之 流程 图 :人 人 p) 代 表 一 个 ATP 
产生 系统 。 


故 ， 氮 固定 酶 错 合 体 被 一 连 串 瀑 沪 的 电子 (在 一 非常 负 的 膛 氧 电位 ) 及 
ATP 所 还 原 及 活化 。 此 活化 侦 氨 乌 膛 原 氧化 体 及 钥 伯 还 原 氧化 体 的 错 合 体 传 
通 其 电子 至 一 通 当 的 接受 者 ， 正 常 的 Ns 上 。 若 此 Ns 不 存在 ， 质 子 被 还 原 ， 


ne 


507 


则 有 和 氨 气 释 出 ， 再 者 ， 灸 固 定 酶 多 少 站 不 特殊 ， 因 有 如 下 之 指示 : 


wR Ms SHR E 
N, ———> 2. NH 1.0 
Z Ik ad 
HCN —°° 5 CH, + NH; 0.6 
N,O ** 5 N, + H,0 3.0 


KSRABRR BANA EN OORREECK. CWERELAERR 
FZLMRKRAKCEBRARLALERA, EO BRERA 
BAZHRARAD LRP IBA B RO (MRO ROY) 因素 
在 Ny 固 定 上 效果 之 基础 。 此 将 料 转 而 在 农业 实用 上 有 重大 价值 。 

16-3.2 HAN, MX (Symbiotic N, Fixation) 毛 固 定 的 观 
念 由 於 研究 自由 生命 有 机 体 诸 如 糖 查 菌 ， 一 种 嫌 气 菌 ， 或 偶 氨 菌 (vinlandei， 
一 种 需 氧 菌 ， 大 部 分 均 已 获得 。 但 ， 共 生 氨 固定， 涉及 豆 科 植物 及 根瘤 菌 ， 
则 是 独特 的 及 生态 的 对 生物 学 氨 固 定 最 重要 的 贡献 者 。 GARMKUAE, 
豆 ， 黄 豆 ， 的 根系 统 均 藉 自 由 生命 葛 兰 姆 负 性 的 组 菌 ， 根 瘤 生 物 之 特殊 性 质 
所 感染 。 钩 非 植物 也 非 竹 菌 能 固定 单独 的 氮 。 一 旦 根瘤 生物 进入 豆 科 植物 根 
系统 之 根 毛 中 ， 便 有 一 系列 事故 在 特殊 瘤 状 组 织 中 发 生 了 。 过 种 组 织 称 需 根 
Mt (nodules), 其 中 发 现 有 原来 感染 根瘤 生物 ， 称 坑 畸 型 菌 体 (bac- 
teroid) 的 ， 膨 且 的 ， 不 能 动 的 ， 不 生育 的 衍生 细胞 。 今 此 畸 型 菌 体 具 一 完 
全 氮 固 定 酶 系统 与 第 16-3.1 项 所 述 系 统 之 生化 性 质 非 常 类 似 。 畸 型 菌 体 更 合 
有 除 氮 固定 酶 错 合 体 以 外 的 一 种 色 料 ， 称 饥 豆 血红 肝 〈 leghemoglobin), 
能 可 逆 的 与 氧 相 和 结合 过 与 氧 及 血 拭 肘 之 相互 关 傈 类 似 。 然 后 此 加 氧 之 豆 血 和 红 
有 既 传授 此 氧 在 低 自 由 氧 压 力 下 至 畸 型 菌 体 之 氧化 性 磷酸 化 作用 部 位 上 用 以 产 
生 ATP。 相 信 在 此 畸 型 菌 体 发 生 的 生化 事故 如 图 16-3 中 所 示 的 。 


16-4 氨 之 同化 作用 (Ammonia Assimilation ) 
有 三 种 反应 能 催化 NH; 之 氮 REAR ALA, KS REDD Rae 


人 
Oe tw ; : 
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iis i (Hex 16-1), KMRAKM (HHH 16-2) RAR PRBS ( 方 
Fev 16-3) #itezZ. KS RASH BI7-6H Am, 此 等 酶 类 均 与 
AMZ ATER. ZRH KS RE: 

3 ASA OC Glutamic dehydrogenase) : 


COOH COOH 
bo + NH, + NADH + H+ == H,NCH ~~ + NAD+ +H,0 (16-1) 
ch， H， 
ch， H， 
boon COOH 
a - 氧 代 成 二 酸 L ~- a 
a-Ketoglutaric acid L-Glutamic acid 


i hie AS BHAT P 4 MG ( glutamine synthetase) : 


COOH COOH . 
H,NCH  +NH, + ATP SS=H,NCH +ADP+H,PO, (16-2) 
H, H, 
by, | bu, 
boon CONH, 
aA at hehe 
Glutamic acid Glutamine 


3 KA (Carbamyl kinase) : 
NH, + CO, + ATP “@— H,N—C—OPO,H, +:ADP (16-3) 


Baas 
Carbamyl! phosphate 


GRAM REGS RM ERS eM NH, ARR O-BBRE 
而 再 转 入 其 他 氨 酸 〈 见 转 氨 基 作用 ， 第 17-4.1 项 ) 之 主要 机 程 。 但 对 於 NHtz 
HA HPAES, HAAR, K, 2BLBHS E40mM, CEM 
胞 中 已 过 毒性 的 滤 度 程度 了 。 
近来 又 陈述 在 大 甩 菌 及 其 他 准 核 细 胞 中 有 一 种 新 的 酶 称 需 妇 氨 酸 曲 合成 
_ % (glutamate synthase) (F##xX 16-4), TOA L-SA RE RNH, 之 问 
接 来 源 。 


NADP+ 被 渤 原 的 Fe3+ 
ARIZ ty 6+ 
a : 物 的 


AR-SGR 。 人 铁通 原 氧化 人 
NADPH 一 被 氧化 的 Fe2+ 2 NH, 
{ 
Ej RS 2 ATP ADP. +] 
+ sR Re 
Pi | 
等 等 
氧化 性 的 
ROC TERA 
rade fp! 
een 
O, 


CO,H F CO,H 
+ NADPH + H+ + NH,CH — > NH, “于 + NADP+ + NH,CH (16-4) 
H, Ga + H,0 bu, 
bu, ef by, 
atts ia co, 
a ~ 氧 代 戊 酸 Bi DR BRAG KEM 
a-Ketogutarate Glutamine Glutamate Glutamate 


FE te SH SA A BBR CR. HEX 16-2 R16-44 FF, 
LE A PR HE A ETE mk — (RK AM HA B— MA ATP R—{HNADPH, At 
RMEMRAT HN, BRRMRAKM ZK, HN RNAY He 0.5mM, BA 
对 於 欣 酶 胺 则 绝 霹 0.3 mM， 具 玖 氨 酸 合成 酶 之 有 机 体现 在 能 用 较 低 ， RE 
性 的 氮 量 来 做 有 机 氮 化 物 的 合成 
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NH, + sea + ATP “2S stage + ADP + Pi (16-2) 
Rha + oo - 氢 代 成 二 酸 + NADPH + H+ 一 -> 
2 堵 氨 酸 ”二 NADP+ + H;0O 
M70: NH, + ATP + a- 氧 代 成 二 酸 + NADPH + H+ —> 
sam + ADP + Pi + NADP* + H,O 


(16-4) 


KES? TAABARS KOE ARM BRS ANRE AR 
(Ok B— BMT KANADPH, CHORE REARAMAR BARS 
实 。 


16-5 和 氯 固 定 酶 活性 之 控制 (Control of Nitrogenase 
Activity ) 


控制 情形 在 两 种 阶 咎 上 表现 出 来 。 第 一 种 或 棚 糙 的 控制 (coarse con- — 
trol) 是 有 关 用 氨 来 抑制 氢 固 定 酶 的 合成 。 以 后 会 知道 在 氨 环 境 下 ， 氨 固定 之 ， 
停止 是 快速 的 。 如 此 之 氨 在 哉 管 中 间 不 直接 在 氮 固 定 酶 上 有 抑制 效果 。 故 在 
器 官 中 一 俊 过 剩 的 氨 积 聚 ， 更 多 氮 固 定 酶 的 合成 将 发 生 ， 因 所 已 被 生长 的 大 
MA, BSCR, CRORE, BARBARA. 

第 二 种 或 精细 的 控制 〈 fine control) # RADPRAR EMC EEF 
性 抑制 剂 。 在 ADP/ATP 上 比率 饥 0.2 时 ， 在 哉 管 中 的 情况 将 发 生 53% 的 抑制 
作用 ; 在 比率 志 2.0 时 ， 则 所 固定 酶 完全 被 抑制 。 故 在 一 细胞 中 ATPASE 
降低 ， 则 ADP 泪 度 上 升 ， 和 细胞 表现 氮 固 定 活 性 中 止 ， 则 需 大 量 的 ATP ， 对 
认 更 精密 的 细胞 功能 租 胞 直接 提供 有 限度 的 ATP。 

16-5.1 生物 的 N, 固定 作用 的 生 奶 时 (Ecology of Biological N, 
fixation) ”发 生 氮 固定 作用 的 器 官 ， 利 用 NH, 产 生 其 组 继 之 含 氨 化 合 物 
(SHR, KM, OH). 过 度 的 撤 固 定 了 能 排 站 在 土壤 中 或 其 他 介质 中 ， 
在 其 中 生成 氨 的 固定 物 。 例 如 ， 有 侠 据 知 豆 科 植 物 及 赤 杨 生长 在 沙 地 上 排出 
NH, 及 若干 氨 酸 进入 其 根部 四 周 之 沙 中 。 蓝 -和 绿营 也 排 淘 NH: 及 氮 酸 与 肽 类 。 
若 NH， 排 泪 在 土壤 中 ， 则 能 实行 如 下 所 述 之 确 化 作用 (nitrification), % 
徙 其 他 不 能 有 馆 固 定 作用 的 生命 形式 〈 土 壤 细 菌 或 高 极 植物 ) 所 利用 。 若 固 
定 的 器 官 是 高 等 植物 的 ， 旭 遇 剩 的 固定 氮 可 能 被 合成 怖 天 门 冬 醚 胺 或 训 醚 胺 
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且 在 此 形式 中 储存 之 。 

SHE ROZGKCH, HMMS RAR IR KMBARA RB 
| BEBALAL ROARS RBRAR REZ R MRR. 在 第 十 七 
章 将 陈述 NH, 形成 之 有 趣味 的 反应 。 显 然 非 固定 的 器 官 其 含 令 成 分 也 遭遇 器 、 
官 死亡 的 同一 命 双 。 故 ， 土 壤 之 肥沃 乃 由 NH, 之 获得 ， 傈 直接 来 自 灸 固定 系 
统 及 间接 来 自 进 入 氮 固 定 物 之 氨 酸 及 蛋白 质 循 焉 以 后 的 氮 原 子 。 


16-6 硝化 作用 (Nitrification ) 


呈 然 NHs 旋 正常 在 土 霹 中 状 加 氮 的 方式 ， 但 在 土壤 中 却 有 少量 NHs 存在 。 
FBR Ly AE A RAR RMS: REN FM EACEMRE EEN A 
源 。 NH; 2 A+ HH ee BS SA (CMR Cnitrifying bacteria) 所 完成 。 
3 — $1 96 2 4 AK (nitrosomonas ) #NH, HO, A(t ee oe: 


NH, + 30, —~> NO; + H,O + H+ 
AG’ = — 66,500 cal 


另 一 组 需 HAA Cnitrobacter), A‘L Mie BOM : 


No +40, —> NO; 
AG’ = —17,500 cal 


以 上 二 反应 均 志 放 能 量 的 ， 第 一 种 涉及 氮 由 一 3 至 +3 ， A-KBR-BTA 
化 作用 由 +3 至 +5。 二 者 之 组 菌 均 霹 自立 雪 养 生物 (autotrophs), 细胞 
构成 之 碳化 物 〈 和 蛋白 质 ， 脂 质 ， 碳 水 化 合 物 ) 均 自 行 由 CO 合成 。 如 前 章 所 
ut, CO, 之 转 杰 信 碳水 化 合 物 需 要 能 量 。 在 光合 成 中 此 能 由 光 供 应 ; 在 亚 硝 
酸 及 硝酸 菌 之 场合 。 用 於 膛 原 CO* 角 碳水 化 合 物 及 其 他 碳化 合 物 所 需 之 能 力 
HH NH, & NO; 赂 子 分 别 之 氧化 作用 所 供应 。 因 细菌 获得 其 能 量 以 生长 乃 由 简 
单 之 无 机 化 物 之 氧化 作用 ， 故 称 志 化 学 自 养生 物 〈chemoautotrophs ) 。 

对 於 亚 硝酸 菌 将 NHs 氧 化 需 NOz 过 程 中 间 物 所 知 甚 少 ， 即 在 此 等 细菌 、 
PMC KRACAH PR. 缺乏 此 方面 之 知 圳 主要 原因 力 灵 讼 对 实验 
使 组 菌 有 通 量 之 培养 。 由 上 比较 生物 化 学 的 立 葵 ， 可 预言 碳化 合 物 将 承受 与 前 
述 对 动物 及 其 他 微生物 相似 的 诸 反 应 。 如 有 独特 之 反应 可 望 卡 及 NH, 及 NOz， 
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此 等 化 合 物 对 此 等 细菌 之 培 头 均 供应 能 量 也 。 


16-] MARRS ZAIA C Utilization of Nitrate lon ) 


以 NOz BELO SEZAHEA, AORLMMROReE-BA 
SALE RRTORARORKERBELSE. CH+REHREHE 
ARN ARADO ERE RREREERHELORE. MBRSSHOR 
BUH Pate ie UNO; Lb B4: BR SCRBNH,RKERS KREMER 
有 关中 间 物 之 普 料 ; Plne—+RBNO;BABNOr, KOHARRA 
(nitrate reductase) 所 催化 者 。 其 反应 式 坑 : 


NO; + NADPH + H+ 一 一 NO + NADP+ 十 H,O 


ARARBCHME, BSH 〈 黄 豆 ) RMB (neurospora) 中 
ize, S-BA, RRM (DPNH 或 TPNH') 之 一 种 均 做 人 需 漫 
原作 用 之 电子 产 。 此 等 酶 类 均 需 核 其 素 蛋白 质 需 要 FAD 及 金属 钥 坑 辅 因子 在 
Reb KS A RE. | 

此 程序 簿 午 在 更 进一步 亚 确 酸 还 原 反应 重 现 经 过 中 间 物 次 亚 确 酸 及 送 胺 
而 成 NH, ， 涉 及 之 此 等 酶 类 在 完全 程序 中 表示 如 下 : 


NADPH 或 NADH 


~~ 
gan —- “~~ Pee 
-一 7 ~ 
- 
一 一 
~ 
sm 
~ 
~ 
~ 
~ 
~ 
~ 
~ 
= 
~ 
~~ 
~ 
~ 
~~ 
~ 
~ 
~ 
= 
~~ 
~ 
ae 


- 一 一 NO; ————> N,02- ———> NH,OH ———*>> NH, 
AER SEM RoS ARLE AG TARAS 


Nitrate Nitrite Hyponitrite : _ Hydroxylamine 
reductase reductase reductase ' reductase 


SHALE RRMA BBLA HATH, Koh RR ee Am 
eS MKSRRAKASRHEDHRRREZKL. ABRARSEREE 
核 黄 素 核武 酸 及 一 金属 坑 辅 因子 。 

好 气 微生物 及 高 等 植物 焦 之 利用 及 膛 原 硝酸 座 子 忆 NHs 以 进入 细胞 蛋白 
Ath, @2 RAR BEE A (nitrate assimulation )。 x @RRADE 
HRADNH,S AL BNOZ, MKHAEEARMABBABNH,. RR, 
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A— 8%, T)NO;, 较 挥 发 性 NH 之 饥 更 安定 之 形式 ， 喇 然 NH, 很 可 能 以 NH+t 
在 中 性 及 酸 土壤 中 存在 。 第 二 优点 氨 分 子 较 多 毒性 ,， 故 不 能 如 此 储存 组 积 中 ， 
而 确 酸 鉴 相对 的 无 毒性 ， 在 植物 树 半 中 能 大 量 积 育 。 
ASME, HEX BR RASH (E.Coli and B. subtilis) ATH 
fh BAB RNOZ RN, > KANO; RR BRS RRB BO,. NOFA 
有 高 的 氧化 还 原 电 位 在 pH 也 7.0 时 需 0.96V， 能 在 有 机 受 质 氧化 期 间接 受 释 
出 之 电子 。 因 需 NOz ，Ns0; 及 NHOH 均 在 确 酸 曲 同化 作用 中 需 中 间 物 ， 
但 此 程序 称 坊 硝酸 响 呼 吸 作 用 〈nitrate respiration ) ， 再 者 所 涉及 之 酶 类 
均 需 组 胞 之 不 菩 解 物质 (ME, MHANZ PRBS) BORA. 
Achromobacter fischeri 场合 NOz 之 膛 原 作用 已 与 被 迁 原 的 细胞 色素 c. 之 
氧化 作用 联合 ;在 一 个 细胞 色素 环境 中 电子 传授 系统 宁 与 NO 作用 而 不 与 
90。 作用 之 事实 ， 在 此 全 实 。 许 多 组 菌 如 去 确 假 单 胞 菌 〈pseudomonas de- 
nitrificans )， 反 确 化 细菌 〈 denitrobacillus ) 等 ， 可 行 确 酸 呼 吸 作 用 产 
生 N; 而 非 NH,。 在 此 场合 氮 原 子 再 回 返 大 气 层 中 。 此 种 程序 称 需 有 挽 氮 作 用 
(denitrification), BHMBAKRZRABHE. 


GG HA we EZ & MRF CE 16-4 DLA IA Z 
16-8 硫 循 环 ( The Sulfur Cycle ) 


硫 原子 及 撤 原 子 二 者 之 生物 化 学 间 有 许多 类 似 之 不。 因 在 许多 基本 生物 
化 学 的 化 合 物 中 有 硫 存 在 ， 此 元 素 之 代谢 作用 要 简短 陈述 之 。 

硫 原 子 在 许多 无 机 形式 中 存在 的 有 硫酸 匣 (SO), aM (S02, 
it Hee (S,02-), THR (S)， 以 及 硫化 物 (S2-)。 此 等 化 合 物 的 
AL MM HMMS +6 至 硫化 物 的 - 2 , 硫 原子 在 能 进入 有 机 的 烙 合 前 必 
ABBR (HS) 的 程度 。 当 硫 原 子 由 有 机 烙 合 中 释 出 时 ， 能 被 圭 
SEGARA (SO), AR, TARRAAR RHR 
AKA EW BS Be BS, 

16-8.1 硫酸 咯 活 化 作用 〈Sulfate Activation) mM LA 
被 植物 及 动物 所 利用 而 在 自然 界 中 成 多 种 硫酸 栈 类 一 类 固 鲜 类 ( steroid) 
RGUCO RM, MM, SM GME 软骨 素 (chondroitin ) 
MMM RAK (heparin) 与 藻类 ] AAA LA He RE Te AEH, 
RR ZL. AWM, BK 5'-whR at ( adenosine - 


Wosx 


= 
LS we . 


ee ae a Se ee te ee 


Ea) 4) Ao 


=) 
中 基部 Bas Teme TaD 


“HN ED BIGR Gt 


vot eT Baa, eT eer ee Te Se A ae aes AOS RE MY ee SN 8 ee ee et a fe On ge et een ae ee 
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5’-phosphosulfate, APS), Ba El sa! 3- 磷 酸 -5" 磷 硫酸 - 腺 武 (adeno- 
Sine-3“-phosphate-5'-phosphosulfate，PAPS )。 


5/— 磷 硫 酸 - HRat( APS) 


Adenosine-5’-phosphosulfate 
(APS) 


3' -磷酸 -5 “′ - 磷 硫 酸 - Agst( PAPS) 
Adenosine-3’-Phosphate-5’-phosphosulfate 
(PAPS) 


被 ATP 硫 栈 酶 (ATP sulfurylase) 催化 的 起 始 反 应 与 脂肪 酸 类 或 氢 


酸 类 之 羧 酸 基 活 化 作用 类 似 ， 其 中 AIP 之 腺 武 酸 部 分 传 通 至 硫酸 路 处 且 生成 
无 机 的 焦 磷酸 曲 : 


SO2- + A—R—P—p—p _»A—R—P—S§ 4 p—p 


(16-5) 
ATP APS 


对 此 反应 之 平衡 非常 不 利 於 APS ZUR, A- RR MKD OH) 之 
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水 解 AG Hi FS BU Ci at ZE - 19, 000cal/mole ) ， 较 ATP 磷 酸 曲 之 无 水 键 者 — 
有 更 大 之 负 值 。 在 APS 中 之 磷酸 曲 - 硫 酸 响 键 联 被 进一步 的 涉及 ATP 之 活 使 ， 
反应 所 安定 ， 且 形成 PAPS 。 


APS + ATP == PAPS + ADP (16-6) 


此 处 涉及 之 激酶 局 APS MB, BARAP 高 度 亲 和 力 ， 且 此 物 与 无 所 不 在 
的 焦 磷 酸 解 酶 在 一 寿 ， 有 赵 使 16-5 反 应 朝 右 进行 的 倾向 ， 且 利 於 形成 反应 
16-6 之 PAPS 形成 。 

已 如 前 述 在 硫酸 酯 形成 中 PAPS 坑 硫 酸 苗 给 予 者 。 一 般 反应 式 需 : 


ROH + PAPS ——» R—OS + PAP 


(6 2 st Se Aa HL, EC OB a SS OF a 

16 -8.2 WeR@SSR/FAA (Sulfate Reduction) S8RmeeBR 
LT ZAkRELAERAS EERE RARCMORE, Kae 
FORPRESHORBED, BARBRA BNH,CASOUM. BS, 
FRR (Plan REA ( desulfovibrio sp.) AREER ILA 
( terminal ‘oxidizing agent), Mit SEO ARE PRE 
KB. KERR FLARE EER” dissimilatory sulfate re- 
duction), HH,SBRRRCAWRE DD 

ALERRE RRR HAH EERE, LAER, RSSMY, VI 
RAP MMO. Hike S TNE RARE KAR. HB 
2th > R, MMM APS (或 PAPS HM ARM Be) 传 至 一 含有 一 个 或 
多 个 硫 醇 基 之 载体 (CAR-) 分 子 上 。 


O O 
(a) 一 个 硫 醇 CAR 一 SH 十 AMP 一 oo 一 一 CAR—S—$_OH + AMP 


(APS) 


AH SH 
(b) mMBREF ”CAR + APS —> CARP 
SH S—-S—OH + AMP 
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CASURARUGSMOBS, MORO N-RMRMMAY (carrier 
protein-thiosulfate adduct) RRRRALBRRME+L-A_—heRB 
(dithiol carrier), LMREKHBA RRA ORAL 0-7MERE 
KE (O-acetyl serine 7) KB LMA (cysteine): 


RRC MALO 
SRT Seni 


O 
ons bo 2 ee [CAR—S—SH| 
b BRS 


CO,H CO,H 


|CAR 一 S 一 SH] + NH.CH — > [CAR—SH] + NH,CH + Mis 
CH,O— Z a H,—SH 
0-2 MRAM + ht eae 
O-Acetyl serine Cysteine 


KEPCMRMHRAREA AREY, DAMA MHA RR ROMP. 
”在 二 硫 醇 载体 的 场合 ， MRBMADEE-AENALBRRE, THK 
出 酸 式 亚 硫 酸 曲 〈bisulfite)， 其 硫 之 氧化 数 凯 +4 : 


SoH 汪 、 
CAR A. CAR] 4. HO=S-OH 
\ \ I 
SH S I 

酸 式 下 硫酸 


Bisulfite 


然后 蛋白 质 之 二 硫化 物 形 式 被 NADPH ie HS — MAF XK, 且 另 一 个 新 的 PAP9 
分 子 能 反应 而 被 渤 原 : 
s SH 
a + NADPH + H+ —> CAR’ + NADP* 
\ 
SH 
於是 上 述 产 生 之 亚 硫 酸 (或 酸 式 亚 硫酸 ) Bit—+k-MHeCRBRE 
RBBB RRRAS. tLRRREBHK BRE 6 个 电子 ， 即 由 3 莫 耳 NADPH 
me. AFAR MAthist, HAR: 
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H,SO, + 3 NADPH + 3H+ 一 H,S + 3NADP+ + 3H,0 


16 -8.3 H,S 之 代入 有 机 化 合 物 〈 Incorporation of H,S into Or- 
ganic Compounds) “微生物 及 较 高 等 植物 ， 在 HS 来 产 环境 下 ， 能 使 用 此 
化 合 物 造 成 个 胱 氨 酸 。 负 此 责 之 酶 称 局 “ 牛 胱 氨 酸 合成 酶 ” (cysteine 
synthase), LMR “7k” CXOWMRAM, BEACLME-CoAK 
BM Moi A. 7. fie ae A HT OME HE, RES RLS 取代 而 
7G AP REA 


O 
| 
CH,—-O—C—CH, + H,S -————> CH,—SH + CH,COOH 
IH OS BS 
CHNH, weages CHNH, 7 
OH CO,H 
O-- 柄 基 析 氢 酸 Ate aR Re aS 
-O-Acetyl serine Cysteine Acetic acid 


BUN RESR AMAR (PlMO-KRMEBMARM) RAS 之 形 
Bc res 4 PE Sk ED AG — FE RS A RG A BR OB OD a A PT He A 


a i + 4 Bcc are ans + CH,—COOH 
GH CH, H,—CO,H 
Gla Der CH,—SH 

aS 3 GH 
CO,H 
O-3R IB AGS ht S82 高 半 胱 氨 酸 PR IH AK 
O-Succiny!l homoserine Homocysteine Succinic acid 


16 -8.4 ERABZA—RewR (Cysteine as a Primary Sul - 
fur Source) #RABEHDRBDEDER SEK PRET AR (me- 
thionine ) 做 需 原 始 的 硫 之 来 产 。 在 第 17-11 和 节 中 要 陈述 在 此 程序 中 之 中 间 
yen mA (cystathionine) RAPKAM, 而 需要 两 种 酶 需 胱 硫 醚 合成 
M1 (cystathionine synthase 1) 及 胱 硫酸 酶 (cystathionase )。 在 动 
物 中 由 甲 硫 基 丁 氮 酸 合成 个 胱 氮 酸 也 将 在 第 十 七 章 讨 花 。 
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16-9 硫酸 响 呼 吸 作 用 《〈 Sulfate Respiration ) 


在 酷似 硝酸 茧 呼吸 作用 中 ， 硫 酸 虽 能 做 需 一 种 对 嫌 气 菌 〈 妇 觅 硫 弧 菌 ) 
之 猴 止 氧化 剂 。 作 用 时 ， 硫 原子 被 还 原 之 步 又 由 SO3- 至 S2- 即 藉 在 被 细菌 
氧化 之 有 机 受 质 中 之 电子 。 假 设 有 一 电子 传 通 链 镇 与 在 需 氧 组 胞 中 所 小 及 的 
及 ATP 形成 电子 所 经 过 的 链 欠 类 似 。 


16-10 由 有 机 化 合 物 释 出 之 硫 The Release of Sulfur 


from Organic Compounds ) 


), 8M, URFSOAEVAZALHARRES (cysteine desulfury- 
tase) 可 催化 如 下 之 反应 : 


H Ot 0% BF 
| Rs oe 
a ah aaa + H,O 一 -一 一 HS + mis has + NH, 
~ SH NH, O 
+ BERS | 两 醋酸 
/ Cysteine Pyruvic 
acid 


然后 如 此 产生 之 H,S $e — FEE + EEA RH EL AH ( sul- 
fide oxidase ) 钳 合 体 所 氧化 : 
2H,S + 20, —> $03 +HO+2H+ 
硫 代 硫酸 根 
Thiosulfate 
硫 原 子 亦 能 被 氧化 而 留存 有 机 组 合 中 ALACRA AIM: 且 产 
He 4> iE Ga Be AGE RE «(cysteine sulfinic acid ) 


i H 
“oh aia + 0, —> ch 一 ?con 
H NH, soe, NH, 
H 
+ Ait SBR = AE BBS o> ORAS 
Cysteine Cysteine sulfinic 
acid 


此 反应 与 氨 酸 代谢 中 者 不 相似 ， 能 被 转 氢 基 化 而 产生 丙酮 酸 ，30s。， 以 及 氢 


2 ee, Ne" he what 15 和 As v bo.) ee ankle ， Fi ies Pie 区 5 
所 


r 局 


he bps gi pe eS Bate ‘ 本 ee St al eee. Cee one ee 


H H 
CH, —G—-COWH + R-C-COH# —> ch 一 coh + so 二 RCH 
O=S NH, 0 0 NH, 
OH 
+ At SU Ak 52 ORAS A AS 丙酮 酸 ray 
Cysteine sulfinic Keto acid Pyruvic j Amino - 
acid acid acid 


KER SSO, 8S 2S AILS = SLAY BERRA SERRE. 


Ame meh BBEKA SERA, M4 (biosphere) 


中 饥 此 元 素 之 守恒 而 此 等 形式 之 已 经 发 展 的 机 程 是 不 足 慕 奇 的 。 
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褒 明 两 酮 酸 在 生物 学 氮 固 定 作 用 中 之 任务 。 
对 如 下 各 项 下 定义 : a) 确 化 作用 〈nitrification )， (b)ARAYER (de- 
nitrification )，(c) 氮 固定 (nitrogen fixation), 


pole ee ee cae 
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. aN“ ARM tE A” (nitrate assimilation)  “ i Mem Fok fe 


fA (nitrate resperation) 之 区 别 。 2 
就 对 於 ATP， 逮 原 能 力 ， 以 及 作用 如 “巨大 埔 酶 ”之 低 分 子 量 蛋 白质 之 
参与 情形 比较 硝酸 曲 同 化 作用 及 硫酸 览 同 化 作用 。 

在 微生物 中 确 酸 鉴 还 原作 用 的 两 种 生理 功能 需 何 ? 

在 动 植物 个 胱 氮 酸 及 甲 硫 基 丁 氨 酸 之 相互 转 杰 的 比较 及 时 上 比 。 
EPRABRZEDMA RK DHE 2a BN CMA IL YE RAIN DEE ? 

AR Hh PRAM AH,S BitKe CRE -MOKREDDEE ) 
ZF WR BEB HE ALAS IR AE I 8 HZ 
PRAREEMS KEE PRAMTE ZS CME IKEA HERB? R 
出 两 种 理由 或 功能 。 


Es mete 


I ae RS EY ca age eRe OE AN Se a eS en Ree RE do 
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Pree 
氨 及 含 氢 聚合 元 之 代谢 作用 
The Metabolism of Ammonia and 
Nitrogen-Containing Monomers 
目标 ， 灼 续 诗 花 可 缺少 的 及 不 可 缺少 的 氨 酸 类 性 质 ， 再 介 引 氨 酸 之 一 般 


反应 一 一 氮 基 移 转 作用 (transarmination )， 觅 氨 作 用 〈deamination ) , 以 ， 


RARER (decarboxylation), HRAVARENRBS, He Bima 
EM, RENRARZLPABAALMDRARARZKAEH. REE 
BRR MS BED LS OR. KORN ARR ROBES 
AWRAKAEAARABEMR, ASV tee (pyrimidines) RS | 
锥 类 (purines) ZELARE CBRE KELME BHER. ! 


17-1 5 引 & C Introduction ) 


AM GR Bh Mii ee te -SROYRAANMARERARKK 
的 有 香料 性 的 分 子 一 蛋白 质 及 核酸 。 高 等 植物 及 许多 微生物 需 合 成 此 等 确 ， 
酸根 内 子 形式 的 化 合 物 ， 需 要 有 规律 的 获得 氮 。 植 物 及 大 多 数 微生物 需 了 合 
成 氨 酸 ， 蛋 白质 ， 以 及 核 贞 ， 其 有 价值 的 氮 来 源 也 有 使 用 NHs 的 。 然 则 高 等 
动物 坑 合 成 其 含 氮 化 合 物 也 使 用 NHs ,但 动物 之 主要 氮 产 需 蛋 白质 来 自 饮 食 “ 
之 消费 中 。 蛋 白质 水 解 需 氨 酸 是 夭 胃 甩 管 道中 之 酶 类 ， 且 被 吸收 进 大 血 芒 中 “ 
再 传 甫 至 肝 胶 内 。 此 器 官 移 一 部 分 氨 酸 坑 特 殊 的 生物 合成 工作 ， 而 其 余 的 经 “ 
i AFH HK (extra-hepatic tissues) FRARREAR. REA SMR ， 


How (Mem, Kk, MARE, URAMRAR) 之 合成 部 位 。 也 能 


饥 了 蛋白 质 合成 在 肝 之 额外 需要 中 代谢 任何 氨 酸 转 缀 篇 氢 原子 进入 尿素 及 碳 
架构 进入 早先 在 碳水 化合物 及 脂 类 代谢 中 之 中 间 体 内 。 有 关 廿 余 种 氨 酸 之 闫 
细 代 儿 作 用 已 知 在 大 多 数 蛋白 质 中 存在 ， 此 处 只 讨论 利用 所 有 和 氮 酸 之 一 般 反 
应 及 在 形成 尿素 ， 呆 哈 类 与 喀 喧 类 中 NHs 之 任务 。 
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11-2 所 均衡 之 研究 ( Nitrogen Balance Studies ) 


FHRABREAACHHAARS RSH Zits. Csborne  Men- 
del MARZ 1914 FBHKEMLR BSE GMIGAM (tryptophan) 及 二 氨 
CM (lysine) RBMAM. Hk, FHBASIW.C. Rose 氏 疆 有 八 种 
氨 酸 需 成 长 及 发 育 中 之 鼠 所 需要 。 第 二 次 大 战 对 验 明 人 类 需要 之 氨 酸 提供 刺 
激 及 研究 的 发 现 ， 因 当时 有 男性 志 硕 者 砚 做 实际 实验 以 高 度 精 负 之 氨 酸 用 克 
之 量 服 食 。 此 等 实验 乃 使 被 实验 者 保持 其 氮 平 衡 〈nitrogen equilibrium), 
吉明 二 氨基 己 酸 , eRe, KRARAM ( phenylalanin ) ， 息 宁 氮 酸 
(threonine), A#BHKM (valine), 甲 硫 氨 酸 (methionine), HH 
M (leucine) PL RRA RM (isoleucine) BHR“ AAT HRM ” (in- 
dispensable amino acids ), 

一 个 体 〈 人 类 或 其 他 动物 ) 每 日 在 食粮 中 消耗 的 氮 等 於 排 泪 出 之 氮 量 称 
之 计 在 氮 的 平衡 情况 。 前 者 可 测定 尤其 若 该 食粮 需 一 合成 物力 由 一 混合 氨 酸 
组 合 的， 至 於 排 泪 之 氮 则 由 尿 及 凌 中 可 查 明 。 一 “成 年 ”动物 可 蕉 持 氮 平 衡 
量 以 最 低 代 谢 需 要 之 氮 量 供应 此 氮 量 。 但 此 所 不 能 仅 简 单 的 供应 NHs ， 而 必 
须 成 需 不 可 或 缺 的 氨 酸 形式 之 氮 化 合 物 。 若 在 食粮 中 减 除 各 该 氨 酸 中 之 一 种 ， 
则 访 动 物 将 分 解 组 织 蛋 白质 以 应 需要 ， 则 将 进入 负 的 氢 素 均衡 状态 ， 即 蛋 在 
“” 尿 及 美 便 中 排 泪 之 氮 即 超过 食粮 中 之 量 。 若 减 除 之 氨 酸 重 行 供 应 则 再 过 氮 的 
平衡 。 

寒热 及 疾病 衰弱 使 个 体 呈 和 负 的 氮 均 衡 朗 个 体 食 粮 氮 素 分 量 之 不 通 当 。 换 
言 之 ， 一 成 长 动物 继续 增长 其 身体 蛋白 质量 将 保持 其 氮 的 正 性 均衡 ， 即 摄取 
ZAMS ih Bet ZA. 

在 不 可 缺少 的 氨 酸 管 养 实验 上 有 二 重要 结论 ; 第 一 显然 动物 不 能 网 造 氨 
酸 ， 至 少 对 其 所 需 之 量 如 此 。 试 问 是 否 动物 缺乏 钢 浩 不 可 人 缺少 的 氨 酸 碳 架 构 
的 能 力 ? 此 答案 似 需 “是 ”， 若 对 -- 动物 饲 以 缺乏 茶 基 氨基 丙 酸 之 食粮 ， 均 
供应 葵 基 两 酮 酸 〈phenylpyruvic acid), 即 一 种 葵 基 氨基 两 酸 之 类 ] 似 酮 质 ， 
且 需 其 他 必须 氨 酸 形式 之 额外 氮 素 ， 则 又 可 和 进入 均衡 。 此 等 烙 果 设 明 阔 非 供 
魔 氨 之 问题 ， 而 不 如 强 碳 架构 之 合成 问题 。 在 此 场合 需 茉 基 氨 基 两 酸 ， 其 轩 
多 需 合 成 芳香 园 氨 酸 之 问题 。 故 应 包括 高 等 动物 所 不 易 合 成 的 某 些 碳 架 构 形 
式 。 


TY CE ee us en - 
- a | f 四 - ad 
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A, DPOLAZRARENKRARCER, BRODTHAKKaN 
QARR CD AT GA aR SCAM AR” SKM BREY Rik BSCR, Baas 
RMARERRSTELVARE. ART ZAR EBEBBEE, 2 a 
之 一 般 反应 均 涉 及 许多 级 酸 之 分 裂 及 合成 。 


11-3 和 揽 化 合 物 之 动力 学 的 代谢 作用 ( The Dynamic 


Metabolism of Nitrogen Compounds ) 


直至 1930 年 初 ， 体 蛋白 质 (body proteins), HRKLAMRRRE 
需 对 比 ， 和 视 之 需 相 当 簿 的 代谢 物质 。 一 做 在 细胞 内 合成 相信 就 完整 的 留存 在 
苯 内 直至 动物 或 植物 发 生死 亡 事故 ， 且 起 始 即 警 腐败 程序 。 易 盯 解 何以 此 
念 在 蛋白 质 场合 中 是 很 流行 的 ， 通 与 体 脂 类 〈 及 矶 水 化 合 物 ) RH, He 
LDMDERNHMNSERRAAEOM. EHRMERERRBEDS 
ASR MA MHRA ARRE RE. AK, BSARRER 
FEE A Be hy oe AE A 759 © BO LB A 
| R. Schoenheimer K REHM L#19304 BF —-AWBRIRAENEE 
TRS. HA 发 现 以 同位 素 氮 〈45N- 氮 ) 标 规 之 氮 酸 饲养 成 年 之 鼠 及 小 
鼠 ， 可 望 此 等 动物 在 氨 均 衡 中 氧化 了 饮食 的 氨 酸 且 排 泪 标 以 的 氮 。 但 却 见 同 
位 素 引 入 蛋白 质 或 肝 胶 (一 种 在 合成 蛋白 质 方面 非常 活 溃 的 器 官 ) 以 及 其 他 
组 纳 也 一 样 。 再 者 标 匆 不 仅 在 原来 所 施 之 氨 酸 中 ， 而 且 也 在 许多 其 他 氨 酸 中 
发 现 。 由 一 氨 酸 至 许多 其 他 氨 酸 标 堆 之 传 静 可 望 看 做 是 能 金 催化 此 交换 的 所 
基 移 转 酶 乃 广泛 存在 的 。 在 大 小 上 从 未 增 大 的 动物 蛋白 质 中 发 现 同位 素 是 想 “ 
不 到 的 ， 故 使 choenheimer 氏 的 一 和 辕 葵 即 动物 蛋白 质 ， 也 和 脂 质 及 碳水 化 “ 
合 物 一 楼 均 饥 “动态 的 ”而 非 “ 稻 驴 的 ”。 他 倡 言 在 一 成 年 不 再 成 长 的 动物 
中 。 则 蛋白 质 之 相当 高 的 合成 速率 与 同等 高 的 破裂 率 是 一 逆向 均衡 的 (cour 
ter-balanced) 且 此 二 者 在 动物 中 对 此 等 分 子 提供 活 冲 的 代谢 的 转 继 。Scho 
en-heimer 氏 的 研究 引起 一 种 在 蛋白 质 场 合 中 有 氨 酸 及 NHs 之 代谢 池 〈me 
ta- bolic pool ) Calls AS, SAMMI AREER T © 此 等 代 
HwMCKOMP~BEGALHARTERAZ. 

MEEEDMEOHOLEH MMA LE REAM. mm, FR, Be, 
WR Pee RE MOE AMOR PEA (half-lives) (Hit 5 AEAR 


人 
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猎 池 一 个 所 需 的 上 时间) MMH 22108. mM Mic (hemoglobin) 
P/E HR 308, MAHZAA 180K, REBR (collagen) 1000 天 。 对 
於 成 年 人 体重 每 kg SARAKRZBHEAB 1.22. HHEAHAY~NARS 
氧化 性 降解 ， 且 必须 由 人 饮食 中 取代 此 和 蛋白质。 因 降 解 氨 酸 多 有 牛 数 优 不 可 和 缺 
少 的 ， 可 以 瞳 解 对 於 含有 通 量 不 可 缺少 的 氨 酸 之 饮食 是 必需 的 。 

世界 面 对 主 要 管 养 问题 之 一 是 对 於 人 类 人 饮食 的 蛋白 质 如 何 提供 一 通 当 之 
量 (含有 基本 重要 有 氨 酸 的 意义 ) 。 碳水 化 合 物 ， 在 植物 激 粉 形式 一 项 中 ， 是 
DhhtERMRE—K, ERR, \R, WRB (casava ) 一 一 中 取 
得 的 ， 但 通 量 之 蛋白 质 补 充 更 郊区 得 。 在 消费 肉 类 蛋白 质 的 国 家 过 问题 阔 不 
显著 ， 因 此 等 蛋白 质 含 有 基本 的 氨 酸 。 但 ， 世 界 上 大 多 人 民 靠 植物 粮食 蕉 生 ， 
且 若 蛋白 质量 不 高 或 不 通 合 〈 例 如 玉 蜀 科 及 米 中 有 低 含量 加 氨 酸 )。 Ht 
食 是 低劣 的 了 。 成 长 中 的 儿童 特别 感到 缺乏 蛋白 质 过 芙 是 斐 股 ， 因 他 们 在 成 
长 ， 他 们 需要 正 性 的 氮 均 衡 (positive nitrogen balance), 婴儿 由 其 母 哺 
育 一 直 获 取 其 蛋白 质 在 量 及 质 上 均 通 当 ， 但 稍 大 的 儿童 已 需 新 婴儿 取代 ， 不 
通 当 的 植物 性 饮食 有 显著 的 影响 了 ， 於 是 一 种 婴儿 蛋白质 缺 乏 症 ， 又 称 “ 各 
£54” at “ g0G54” (kwashiorkor) RABE, BABAK, ERR 
gee, ARS ZBARAN EH -BPRARBAHC REN 
弱 ， 在 短暂 生命 中 便 往 往 天 折 了 。 


11-4 氮 酸 之 一 般 反 应 〈 General Reactions of Amino 
Acids ) 


17-4.1 氨基 移 辕 作 用 (Transamination ) 氨基 移 转 作用 之 反应 涉 
及 由 一 氨 酸 将 其 氨基 传 静 至 一 酮 基 酸 RES) 而 成 一 同系 的 氨 酸 及 产生 一 
个 原来 氨基 给 予 者 之 酮 鼓 ( 碳 架 构 ) 。 


H H 


Ri co + R?—C—€0,H =— R!—C—CO,H + Re CO}H 
alone NH, 
氨 酸 1 酮 基 酸 2 Ae) BSI 氨 酸 2 


( 给 予 者 ) ( 接受 者 ) 


Pie SE See? BS “ST es ee 4 - 2 时 deed toy ~ 
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CA RS BALE BAR (transaminases) EMP RMAHANARILA 
(5 Bll Be SEL MR A ARA RB MB (glutamic transaminase) 及 氨基 两 酸 
氮 基 移 转 酶 (alanine transaminase), Al #ZBRAHAKABR aA 
成 二 上 酸 做 坊 两 个 ” 受 质 对 “之 一 种 ， 夫 和 与 所 有 其 他 蛋白 质 性 的 氮 酸 反应 ， 但 
ER RAAT. 


CO,H Fe BE CO,H 
a Ei Bis 
hee oe - C=0 一 一 ieee igs —CO,H + H,N—C—H (17-1) 
NH, +H, 
CH, te 
on bss 一 
tf Ha a — 氧 代 成 二 栈 Aa BX aM 
Donor amino a-Ketoglutaric . Keto acid Glutamic acid 
acid acid 


At, REAKALBOHS BIN BEAR AMMBH“ 受 质 对 ”之 一 ， 
ATRERRARHARR ME. RK, H-ASERRORAM - BRAM 
3% HM} ( glutamic-alanine transaminase), FA SRE PBR, VE 
此 等 两 氨 酸 间 催 化 氨基 移 转 反 应 〈 反 应 17-2 ) 


CoH CoH sar Pate CO; he 
H,N—C—H + =O Ss C=0 + HIN 一 C 一 H (17-2) 
bu, du, bu, bu, 
bu, du, 
60,4 O,H 
氨基 丙 酸 a - 氧 代 成 二 酸 A a BS PREM 
Alanine a-Ketoglutaric Pyruvic acid Glutamic acid 


acid 


PLARBOBZCHILKE, KR RRUMNENHB 1.0, Kote 
Ay VGH. AEB MBA EAM SM ( pyridoxal phosphate ) 
SG, HELMET, Lem aM eK — Schiff kek, SRMNS 
子 重 组 ( 见 第 8-8.3 项 ) BES RE HG KAM IL Be (pyridoxamine — 
phosphate), 然后 后 者 与 接受 者 酮 酸化 合成 再 生 的 储 酸 吡 哆 醛 及 产生 一 氨 
酸 。 


Wi ee ee ee eee 
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PR 17-1 (或 氨基 两 酸 氨 基 移 转 酶 与 反应 17-2 H— Mm) MRR 
妊 多 其 他 氨 酸 之 氨基 凯 的 氨 酸 ， 便 知 氨 基 移 转 作 用 之 重要 意义 了 。 此 等 反应 
原来 在 组 胞 质 中 发 生 ， 且 坊 的 氨 酸 能 特别 活 过 内 和 缚 粒 体 膜 而 进入 缚 粒 体 之 基 
质 中 【加 14-7)。 它 能 与 一 缚 粒 体 的 天 门 冬 酸 氨基 移 转 酶 再 度 氨 基 移 转 或 却 
DP AL HE PE RE TEA LEI IR. (ERM HER RRAM ZS RATE 
用 且 计 花 氨 基 移 基 作 用 及 觅 氨 作 用 之 联合 程序 的 意义 )。 故 氨基 移 转 酶 类 同时 
在 细胞 质 及 芙 核 的 细胞 线粒体 中 发 现 ， 在 细胞 中 此 类 酶 各 有 其 特性 。 

17-4.2 IRZ4ERA (Deamination) | 

17-4.2.1 RRMA. ( By glutamic dehydrogenase) L-# 
氨 酸 在 代谢 反应 中 人 坑 关 键 性 角色 ， 因 普 源 的 存在 一 种 “ RARRAB” tm 
HB Ab, BY SoA SUL ee A Se FE L- 的 氨 酸 之 NAD+ 形 成 w- 氧 代 成 二 酸 ， 
NH,, YARNADH : 


COOH COOH 
H,NCH + NAD+ + H,0 == C=O + NADH+H++NH, (17-3) 
HCH . bu, 
“HOH dus, 
boon boon 
L - SA a - 氧 代 成 二 栈 


L-Glutamic acid a-Ketoglutaric acid 


此 肝 腾 酶 不 是 用 NAD+ 便 是 用 NADP+ 来 发 生 功 能 ， 且 在 线粒体 中 存在 。 

反应 17-3 易 於 可 逆 的 ， 且 在 NAD+ 及 NADP+ 波 度 相 等 时 , 此 平衡 实际 
上 利 於 的 氨 酸 的 合成 。 但 对 於 NHs (1-5mM ) 需要 相当 高 的 达 。 才 能 藉 牧 粒 
体 的 电子 传 通 系 统 用 NADH 迅速 的 再 氧化 来 逆转 进行 ,设想 的 氨 酸 胸 氨 酶 在 
SAM ARN, EEN HAS EE DHE. 

ME 17-3 RRB SAB EA ORME 17-1) 偶 联 乃 产生 一 机 程 
可 对 所 有 其 他 氨 酸 行 腕 氨 作 用 〈 图 解 17-1 ) 。 

在 此 方式 中 产生 之 NHa 志 毒性 的 ， 必 须 处 理 之 。 在 动物 中 精巧 的 安排 胸 
除 毒性 的 机 程 〈 见 尿素 循环 ， 第 17-7 季 )。 在 植物 中 ， 因 缺少 动物 的 排 泪 器 
@, MNH, Fe BK SHENK, BAER ( Zlutamine) RK PH Ae Re 
(asparagine) (#17-6.1.18), RA#HRNMKS LOU SBE HR, 
Aga (lupine) M#F+SSRRAA, BEG EA RK IMR SHEE 


DENS ae tee Oe ee er SORA OS Tt oy ne, Fee Ee Pel gs te 
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a — 氧 代 成 二 酸 是 
aes RCHN H,CO,H a-Ketoglutarate NADH + H+ + NH, 
L — eke 
明 栈 RCOCO,H L-Glutamate ~ NAD+ + H,O 
FRG Big 款 氨 酸 股 氨 栈 
| Transaminases Glutamic 
93 7-1 dehydrogenase 
的 20%. 


AC RhARZKA AD ZEEE, DRAB RRARRRA 
ZEA — RK, RON Sa, DRAB, DRBARZEB CR 
第 17-7 和 节 ) ]。 MOMMA RS BR—RAB (KX BSI 7 ES, allos- 
teric enzyme) RA @FHN. Plait by BATP 及 NADH 所 抑制 ， 而 
3 ADP KAMP 所 刺激 。 

17-4.2.2 2AM (By amino acid oxidase) A ALPE AAG 
AZ REAR OI HE AK RBG BK F410 ( amino acid oxidase) 者 所 催 
化 。 1935%F, Krebs Kaa ® fet 2 Fa Fa) ea A el a Be (e+e mm NH, 
且 消 费 氧 。 以 后 更 促 实 ， 氮 酸 之 两 种 消 旋 刘 合 物 对 掌 体 均 显示 可 被 上 述 切片 
作用 ， 且 此 催化 D- 轩 权 体 的 氧化 性 觅 所 作用 的 酶 是 可 溢 解 的 。 该 反应 之 镍 情 
由 绵羊 辟 肪 部 分 精 观 的 D - 氮 基 氧化 酶 揭露 出 来 ; HERR: 


NHf 
—COO- + 0, + H,O —-» R—C—COO- + NH} + H,0, (17-4) 


=O 


ee 


工 一 (一 


tt Aa FAD Rai (prosthetic group), HKKR HAD HS. SRE 
SREP ENER, GARB, KA-SRbOARZAE ASE 
Es i ah 4M ( imino acid ) 

Hi NH 


N 
| 
R—t—C00 + FAD == R—C—COO- + FADH, + Ht (17-5) 
H 
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ax Gn a Be TE HO 环境 下 自行 水 解 : 
NH 0 
R_k coo- + H;0 + Ht == R—U—coo- + NHi (17-6) 


SRK RRR OF ABA H,O, 


FADH, + 0, —> FAD + H,0, (17-7) 


RRS RM, BO, AK FADH, BARBY. WHR ME 15-4 R15-5 
93 BISA, iti ME 7-4 79 17-5 17-7 诸 反 应 之 总 和 却 坑 不 可 逆 的 。 
在 高 纯度 酶 中 不 含 破 十 了 ,0O，。 之 杂质 则 反应 程序 更 进一步 。 在 有 H。 0， 之 场合 , 
BY ESR ME 17-7 中 需 非 酶 性 的 与 酮 基 酸 反应 。 


00-4 H,0,.——+ R—CO0- 4 C0, +-H,0 


RITA CMA, FRC D- ARAL AB) ORR EB ARE ZO 
(89-10) hMA FRAO, RAN AER, WD-AE 
ALR ZWRED AMAR, BAD-ARBE BRACE BS IR KE ( pepti- 
doglycans ) & Bi ik KK Bin ) 

DRYVABPbRAAL-ARAILBEAILSAHL-AB, BRARPRZL- 
氨 酸 氧化 酶 与 细胞 质 内 网 状 烙 构 密切 联 紧 。 其 活性 如 此 低 弱 以 致 对 其 生理 的 
效能 亦 有 疑问 。 D - 氨 酸 氧化 酶 已 在 一 种 微 菌 名 粗糙 链 孢 徽 〈neurospora 
crassa) 中 发 现 ， 且 上 -人 拔 酸 氧化 酶 已 由 蛇毒 莫 氏 普通 楼 性 查 菌 〈proteus 
vulgaris) 及 链 抱 微 〈 neurospora ) PRR, 此 和 后 者 之 酶 不 似 动物 组 织 之 
酚 ， 显 然 对 大 多 数 氨 酸 之 氧化 性 胸 氨 作用 提供 途径 或 者 在 细菌 及 菌 类 ( fun- 
gi ) FAW aM ISNH,, CO, RH,ORKB ZH MPR. ARRRA 
OWN, Mk TE AME ILA KP ULAA RM 

17-4.2.3 ” 夭 氨 之 加 成 消去 作用 (By ammonia lyases) 与 氧 化 性 
股 氨 作用 之 反 巍 成 对 比 者 饥 非 氧化 性 脱 氨 基 程 序 。 REM LE RAZR 
FSR a- Aitza IS Mi ( a-deaminase ) 催化 之 反应 。 天 了 亲 冬 酶 ( aspartase ) 
亦 属 此 酶 类， 可 催化 如 下 反应 : 


~- WY): ine eee ee ee 8 Pa oe 8 i eee oP we ee es eee a ee. oe 7 ete 2 atiis Dey . 
oe = | RE yi 7 二 ai \ 
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fe: 2H HCO,H 
H,N—C—H ¢ + NH, (17-8) 
ns fs 
L — 天 门 冬 栈 f2Q- J 币 二 栈 
L-Aspartic acid Fumaric acid 


此 酶 ， 尤 其 对 荆 -天 门 冬 酸 及 反 - 丁 烯 二 酸 最 有 效 ， 力 由 大 肠 菌 及 其 他 微 
生物 中 发 现 者 。 其 催化 反应 易 於 逆转 ， 故 此 反应 锥 如 一 被 歼 氨 酸 去 氨 酶 催化 
之 反应 ， 构 成 一 机 程 将 无 机 毛 的 NHs 们 入 一 引 赴 的 有 机 体 中 之 氨 酸 的 w- 氨基 位 
置 上 。 其 他 <- 胸 氨基 酶 催化 组 BAM 〈histidine ) ， 8- 甲 基 天 闵 冬 酸 (8- 
methylaspatic acid), ##BREAMREKAM (tyrosine) 等 。 但 此 等 ， 
反应 与 反应 17-5 成 对 比 ， 均 坑 不 可 逆 的 。 故 在 催化 肌 氨 的 氨 本 生物 合成 中 
无 意义 。 | 

17-4.2.4 @#AZRABM (By specific deaminases) ”人 和尚 有 一 
BRA FAM RARER PARE Rh Z— MRK (Cdehydrase), 系 
Sit ZBL-G6AM-BN-M KBE (RAE) CL-serine-hydro- 
lyase (deaminating)). HHWNL- KARAM ZRH REK-—NH,, 
且 重 行 排 列 剩 余 的 原子 需 丙 酮 酸 : 


CO,H CO,H 
H ka -一 一 ike + NH, 
H,OH H, 
L — thease A ia BR 
L-Serine Pyruvic acid 


JED Ft 75 AE A HERE ( amino-acrylic acid) CH, = C (NH,)—COOH 
Bit 2%, —#i mM (imino acid ) CH;—C(=NH) COOH, 在 此 程序 
ch FS ch AY. DAG 8A Ut Wa SSE ME ( pyridocal phosphate) #— 
辅酶 ， 且 此 辅酶 之 具 氨 酸 Schiff KE (AH 8-38.38) 相信 其 需 中 间 物 。 
Hil 2 RAB AR RE Mae KB Ht ZL-BeaRm, Metz a- 
J Si Ca-ketobutyric acid). RRPRARZRAEE AR —-BHD, 
植物 及 微生物 中 发 现 的 酶 所 催化 。 

ie Mis FS PDE aa RAR Ht AE AA ~C cysteine desulfhydrase ) J; 7332 oh It 


Cis UR ni anes) Boe oe ee “~: Een A eee > ete. 4 a te 了 is Paty 
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SMB—-AG, HARUMAARAREKZRB BIZ, HERR: 
CO,H CO,H 


H,SH H, 
L- 半 胱 氨 酸 丙酮 酸 
L-Cysteine Pyruvic acid 


17-4.2.6  #@BRRHERS (By deamidases) BERS RM, DBA 

酸 类 之 a-BEL RNA A, ats RMR K PAS Me Be CA PR 

NH, 2% KR. ACH 7k RS — Bk RTD E+E, : 
CO,H CO,H | 


HN-G—-H 44,0 0H yy doy y NH, 
H, H, 
. : H, bu, 
| ONH, boon 
L — Stag ae L - See 
L-Glutamine’ 


L-Glutamic acid 


Co, CO,H 
H.N—C—H + H2O AN bi fats HN_C_H + NH, 
H, H, 
bo NH, OOH 
L — 天 门 冬 酶 胺 L = 天 门 冬 酸 ” 
L-Asparagine L-Aspartic acid 


殖 酷 胺 在 氢 代 谢 作 用 中 有 一 中 心 任务 即 需 氮 基 之 先 质 〈 第 20-5.1 项 ) 。 亦 可 
用 於 传 珀 及 储存 NHs 在 排 站 以 前 是 无 毒性 的 形式 。 故 ， 器 官 具 有 合成 的 方法 
也 具有 降解 此 化 合 物 的 方法 。 另 一 方面 ， 天 门 冬 酶 胺 沙 未 现 示 在 生物 合成 反 
应 中 做 需 氮 来 产 ， 且 在 植物 中 除了 对 於 儒 入 蛋白 质 中 是 例外 其 代谢 作用 是 钝 
性 的 。 

17-4.3 WR3RVER (Decarboxylation) —#mR MEA SARE 
RE ZF = MWR : 


R—¢—CO0- RH + CO, 
NH NH, 
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与 胸 氨 基 作 用 及 氮 基 移 转 作用 通 成 对 比 ， 旋 是 涉及 氨 酸 之 分 解 代 谢 作用 
(catabolism of amino acids)， 其 觅 羧基 反应 之 组 成 景象 〈anabolic 
aspect) 应 加 注意 。 若 干 形成 之 胺 类 仿 觅 羧基 作用 之 千 果 , 均 具 重要 的 生理 
AE. REDOMBRD RRNA RAB IRRA (histidine decarboxy- 
lase ) FE +H Bik (histamine), —MQZRAA RK WEEE A, H 
HE 1 IZ EK fs : 


H 1 fa a BS AG FR ZS 
HC——C—CH.—C—COO0- Histidine decarpoxylase HC——C—CH a H 
Sok) px rae | ae > et + CO, 
ged NHt N NH NH, 
C 
H H 
L - meds 和 组织 胺 
L-Histidine Histamine 


HH fh 2 A on Bo Ae HR PRE BI HS 3,4--REZEABAEA (3,4-di- 
hydroxypheny alanine 简称 托 巴 〈dopa )] RRAMK3,4- —MRFBZ © 
_ f& (3, 4-dihydroxyphenylethylamine ) 又 简称 托 巴 胺 (dopamine ) ]。 此 
受 质 又 坊 在 肾上腺 素 形 成 中 之 中 间 体 ， 坊 一 种 血压 收缩 剂 ， 旋 个 体 受 获 或 嘛 
骇 时 ， 血 巷 中 放出 之 物质 。 展 上 腺 素 之 释 出 ， 喇 然 受 其 他 机 程控 制 ， 但 此 觅 
羧基 酶 必须 作用 於 此 胺 先 质 之 形成 中 : 


ar LEAR RRA H 
o_o see seo. 0 
NH+ | NH, 


HO HO 
FEE FEE Fee 
3,4- —#HRERARAM 3,4- 二 痉 基 茉 基 乙 胺 
3,4-Dihydroxyphenylalanine 3,4-Dihydroxyphenylethylamine 
(Dopa) (Dopamine) 


RE — 5 KZ IR RAE BYE FAIS 5- FRA AM ( 5-hydroxytryptophan ) 
enh Zz 5-83 f RR ( 5-hydroxytryptamine, or serotonin), jJtBAMS ， 
RMP EE. 5- ME eR — ees (vasoconstrictor), — im — 
chia apeightgEn Seaomdueeoitecs 
中 存在 。 

其 他 胺 类 之 实例 能 由 氨 酸 经 胸 羧 基 栈 作用 而 成 ， 包 括 -氨基 丁 酸 ( 7- 
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amino-butyric acid )。 此 受 质 在 属 铃 昔 块 荤 中 大 量 存在 ， 在 其 他 植物 中 亦 
ABR, We RAMS «-COOH 上 行 酶 之 股 凑 基 作用 而 产生 : 


COO” 黎 毛 酸 服 羧基 酶 H 
eC Se Seto, NCH + CO, 


L - Sede y- RET 
L-Glutamate y-Amino butyrate 

1-BE TRL (GABA) 在 动物 中 央 和 神经 系统 中 是 极 需 重要 的 化 合 物 。 在 哺 
WiKi (cerebellum) 中 在 神经 元 突 解 〈 synapse, 又 称 联 会 ) 内 需 一 抑 
制 性 发 返 机 ( inhibitory transmitter ) 。 由 GABA 行 氮 基 移 转 作用 至 ac- 氧 
AKI RHA RH PM, HON GABA it Ae BB 
供 一 途径 。 此 “ GABA it” (GABA shunt ) 可 分 出 10-20% 的 ea- 氧 代 成 
— Bo 

ABRRREAREERARKLEMRA-—-BAT. — SchiffMeReER-—HH 
ff, RIBRHAMMORREPRA CRE (AS 8-38.39 RECA). 
ARRBERBZCHRKERAR, BAKBHEBRAA BSE. ERP 
之 酶 类 是 可 诱导 的 ， 当 组 菌 与 氨 酸 在 培育 介质 中 成 长 时 乃 形 成 。 


11-5 氨 酸 类 之 代谢 的 命运 (The Metabolic Fate of 
the Amino Acids ) 


早已 注意 ， 若 碳水 化 合 物 或 脂 类 对 有 机 体 是 有 效 的 ， 则 蛋白质 〈 及 氮 酸 
Si) 需 产 生 能 量 往往 汞 不 降解 。 然 则 ， 氨 酸 却 用 於 (0) 肽 及 蛋白 质 之 合成 ，(2) 
对 於 其 他 氨 酸 之 合成 做 需 氮 原子 之 来 源 BEB MER), 以 及 (3) 在 其 他 
合 氮 及 不 含 氮 化 合 物 之 合成 中 (BH 17-4.3 项 及 17-12 和 节 )。 任 何 氨 酸 在 需 
此 等 三 种 活性 所 需 量 过 多 时 ARRAN eM, ER MRSA 
#E2NH, 48H, BOU-MARBHARS. B, FAKAMCHHSR 
8, BERS NH, CAKRHNARLADPReM At 

ASARKCAERARBAKABEDL SH, MANYASESORH 


iz Se een, ee et oe aoe ee OE a ee ee tT) eae eee tt a. or - = + a) 7 
: " : se eres ers USE at” fee te) eee ee ee ee ene 4 
4 : = os ain aac pal int 
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氨 酸 可 以 写 出 闫 细 的 分 解 代谢 程序 。 但 如 此 程序 之 陈述 东非 本 章 之 主旨 。 反 
之 ， 表 17-1 列 出 二 十 种 氨 酸 之 分 解 代谢 的 最 禾 产 物 。 可 以 看 做 过 是 近乎 所 
ARR LENA, FRE RRR BH AOS, AREER 
CoA. RALBARBAN, MERCER. A, BRA MbER 
乙醚 基 -CoA， 氮 酸 之 所 有 碳 架 权 最 图 仍 经 由 三 羧 酸 循环 而 被 氧化 。 过 些 能 
发 生 循环 中 间 体 的 氨 酸 (或 发 生 丙酮 酸 的 ) 能 转 而 转变 坑 葡 葡 糖 〈 见 第 10- 
7.28). 坑 此 理由 ， 此 等 氨 酸 已 称 之 凯 生 葡 葡 糖 的 氨 酸 〈glucogenic 

amino acids )。 另 一 方面 在 降解 程序 中 产生 乙醚 基 -CoA 或 乙醚 基 栈 酸 的 氨 — 
酸 ， 在 相同 人 条件 下 在 动物 中 得 到 酮 体 (ketone bodies) 故 称 之 需 生 酮 的 氨 


表 17- 1 所 酸 代谢 作用 之 最 终 术 物 


am aK? 最 和 终 产物 


氨基 页 酸 ”六 毛 酸 “ 半 胱 氨 酸 BES 
甘氨酸 以 及 共和 氨 酸 〈\2) 丙酮 酸 

白 氨 酸 (2) 乙 酷 基 -CoA 

东 基 氨基 丙 酸 (4), BAM (4). GAM (4), 

WEB (4)， pRemm (4) 乙 酮 醋酸 ( 或 其 CoA- 酯 ) 
鱼 精 氨 酸 (5), AABAR, HEAL (5), 

FRAG RIL ERA F a - 氧 代 成 二 酸 

PRET AM (4), ZORM (4) LR RI AG R-CoA 

洒 基 氨基 丙 酸 (4) RBAM (4) 反 丁 烯 二 酸 

天 门 冬 酶 胺 及 天 门 冬 酸 ee 


TEMP AST) WE PF SS CIB EIA CRIP FR 


M (ketogenic amino acids), @FAMUKEKARERKRBAR, YR 
BHtABeN REM, HAORRTRPR@RBRT AK, THRHBAR 
C, hii ERE RE. 


17-6 NH, 之 同化 作用 〈( Assimilation of NH, ) 


17-6.1.1 SkRBRRARBA T P 之 合成 酶 (Glutamine synthetase ) . 
4 NH, Z fal (Ye Fo EH SR“ BERRA BNATP 之 合成 酶 ”(giutami- ， 


Ene synthetase ) PM, MER Re KEN, 


CO,H CO,H 
NH CH + ATP + NH, —> NH,CH + ADP + PO, (17-9) 
H, - CH, ay! 
H, bu, 
ton bond, 
L - 扶 氨 酸 L - 堵 酷 胺 
L-Glutamate L-Glutamine 


HB —- SRR 1- RMR R- BAB (7 -glutamyl- 
phosphate-enzyme complex), ##—5RhH, AB—-MRMHH A (nu- 
cleophile), (FARA, ARRHARAT OER RR ERS 
eo TREAT -MREK. RRM, BAA ex- PRAT MRIS 
oY, NRAEK, KLMTABRAAH, AKPASRREKSRRB = 


A (Rw 17-2). 


coo- | 9oo- 

9 NH th | NHSCH 

| Me?- 

py eerem Ot OPO r-OH + CH, = =—— ADP i CH, 
H OH oN ea | Cts 
0 一 (一 “O—P--O—C=0 

: | | 
HAM OH 
ATIP Glutamate Fas R— GRAS- 48 


Glutamyl-phosphate-Enzyme 


sae 
*NH,CH 
GH 
i Pa H,PO, + ie 
(b) a +4H,PO, CH, 
三 
FoR 
Glutamine 
Ea ay | 
ROE he 
i Bias + ATP + NH, eer Hg fee + ADP + H,PO, 
国 解 17-- 2 


a) lig tit _ 3) lS a Va 
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ARR AD RM RS RRM TSMR, RMR “ 
下 之 含 氨 化 合 物 : BAM, KRM, AM, BRAM, 6-AMMEE 
腕 ，NAD+ ， 力 -氨基 茶 酸 ， 以 及 氨基 甲 酥 兢 酸 ( carbamyl-phosphate) / 
(以 及 由 此 而 来 之 腺 素 ， 急 精 氨 酸 ，CTP，AMP， 及 GMP ) 之 先 质 。 

ASM 胺 需 一 多 功能 的 先 质 ， 故 此 本 催化 其 合成 作用 坊 一 反 效 酶 可 被 多 
种 不 同化 合 物 所 控制 〈 第 20-5.1KR) ZHRRKUBAT. BMRA 
之 产物 不 到 八 种 一 色 氢 酸 ， 组 丢 氨 酸 ， 甘 氨 酸 ， 氨 基 丙 酸 ，6 -磷酸 葡 敬 糖 
Pk, 3am, AMP, CTP CRAM BEABRORZ SUA 
性 反 饶 抑制 剂 ( independent negative feedback inhibitors ) 。 

17-6.1.2 SkRMAKM (glutamate synthase) SEK, KAM 
iR‘si AS ( glutamic dehydrogenase ) (2217-3) BSIBHRNH, ZA 
用 需 一 主要 途径 。 参 与 氨基 移 转 作用 结果 形成 任何 氨 酸 (图解 17-1 之 泛 转 ) © 
其 酮 酸 类 似 一 代 猎 物质 。 但 在 线粒体 中 多 氨 酸 胸 氨 酶 落 未 在 前 述 (第 17-4.， 
2 项 ) 合成 之 方向 中 呈现 其 功能 。 吉 氨 酸 合 成 酶 之 最 近 发 现 呈 示 此 问题 的 答 
案 。 此 栈 在 各 和 细菌 品种 中 广泛 存在 ， 催 化 如 下 反应 : 


C54 CO,H | CO,H. 
BSL NADPH HY + NH,CH > NHB + NADPY + NH,CH (17-10) 
H, ee, + H,0 CH， 
by, bu, 
: NH,—6=0 bo,H 
a- 氧 代 成 二 酸 L - Fish L — eM L - RRR 
a-Ketoglutarate L-Glutamine .-Glutamate L-Glutamate 


与 的 氨 酸 胸 氨 酶 之 催化 反应 (RH 17-3) 类 似 。 过 是 可 注意 的 ， 其 中 
5K Mi OH WS NH, 应 取 代 之 。 对 於 一 基本 的 生物 合成 反 巍 之 酶 ， 此 催化 剂 对 
NADPH 高 度 有 效 ， 且 对 NADH 则 无 活性 。 近 来 ， 歼 氢 酸 合成 酶 已 束 明 在 植 
物 中 存在 。 此 酶 已 发 现在 葛 绿 体 中 ， 且 使 用 钙 迁 原 的 饶 逮 原 氧 化 体 坊 还 原 剂 。 
而 不 用 NADPH。 

BAMA ne RHE (OD BE BRA KB CE 17-9 ) 及 氨基 移 转 、 
酶 〈 反 应 17-1) 偶 联 而 得 氨 酸 CRCHNH,COOH) 是 由 酮 酸 类 CRCO- 
COOH) 用 ATP 水 解 需 唯 一 方向 且 推 动 之 。 
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a- 氧 代 成 二 酸 十 L - Re + NADPH + Ht 一 一 
2 L- Kees + NADP+ + H,O (17-10) 
L - 款 氨 酸 + ATP.+ NH, —> L - 的 柄 胺 + ADP + H,PO, (17-9) 
L - 堵 氨 酸 + RCOCOOH —> RCHNH,COOH +a - Att AF (17-1) 
RCOCOOH + ATP + NH, + NADPH + H+ 一 一 
RCHNH,COOH + ADP + HPO, + NADP+ + H,0 
ik (AREER RAAT SRR NAK, RAMON <- 酮 酸 能 被 器 官 所 合成 。 
此 系统 也 在 生物 学 氢 固 定 〈 第 16-4 和 节 ) 中 之 NHs 同 化 反应 内 是 非常 重 至 的。 
17-6.2 ” 扫 基 甲 酷 磷 酸 之 合成 (Carbamyl phosphate synthesis) 
NHs 之 同化 反应 之 第 二 主要 任务 涉及 化 合 物 氮 基 甲 醚 磷酸 。 当 Lipmann 及 
Jones 两 氏 陈 述 由 氮 基 甲酸 (carbamic acid ) Zea TERS ( strep- 
tococcusfaecalis ) 中 之 一 种 酶 的 环境 下 催化 此 氨基 甲 醚 全 酸 时 ， 便 首次 与 
氮 之 代谢 反应 发 生 关 傈 了 。 人 氨基 甲 酸 之 化 学 是 复 裤 的 REBRAN (AC’ 
= 十 2000 cal/mole )。 


[INH, | 1 eas H,0,P—C—NH, + ADP + NH, (17-11) 
ae Pag 
ARPMIL 激酶 氨基 甲 酷 磷酸 

Ammonium carbamate Carbamyl phosphate 

在 造成 尿素 的 动物 肝 胶 之 线粒体 中 ， 酶 类， 氨基 甲 醚 磷 酸 合成 酶 (car- 

bamyl phosphate synthetase ) HNH, RCO, #4 2KREBE PRRs 

Pith, BB2RAZATPKR1 AAT, N- CW 35 BK 5 FR 反应 之 

HAAR, Hat Sew: 


0 
aro BF | 
NH, + CO, + 2ATP — =e H,0,PO—C—NH, + 2ADP + H,PO, (17-12) 
酸 合成 栈 


Carbamy| 
phosphate synthetase 


此 反应 不 易 逆 转 ， 因 有 一 “能 量 泪 富 键 ” 的 减少 ， 若 反应 由 左 向 右 进 行 。 

在 大 肠 菌 中 发 现 有 一 的 梧 腔 有关 之 氨基 甲村 磷酸 合成 酶 ， 与 所 述 的 类 似 
只 是 氨 酸 由 训 梧 胺 衍生 的 这 一 点 不 同 。 也 需要 2 ATP， 且 有 诈 据 酶 - 束 合 之 
氨基 甲 酶 矿 酸 坑 一 中 间 物 ， 接 受 由 灼 酶 胺 而 来 的 NHz 基 而 形成 一 产物 , 然后 
再 与 第 二 个 ATP 化 合 。 


I ¢ie % ee Pg ee Fe ee A Te ke a” Pe ee ee ae 人 bee Fe, ih 


ATP + ENZ + CO, —> pelts BSc: + ADP 


la $5 BRR 
NH,—C—OPO,H, + ENZ Rica BH Fe + RRM + Pi 
é ADP ATP 人 
aio: |L -~ KER + CO, + 2ATP —> 
NH,—C—OPO,H, + 2 ADP + H,PO, + 上 - #&% — (17-13) 


由 反应 17-12, RRM 17-13 CRORE PRARBRKOLA, KB 
Met (pyrimidines) MEH, ARUKENSE+ MH SMR MER. 


17-1] “尿素 循环 (The Urea Cycle ) 


SRARALOMDRBECABEREK, DHHOUSEHAHH (AF 
17-8 和 节 )。 哺 乳 类 将 NHs 中 之 N 原子 转变 需 尿 素 ， 在 尿 中 排出 。 完 成 尿素 合 
成 之 循环 反应 也 是 急 精 氨 酸 之 生物 合成 途径 ， 只 有 一 个 反 准 坑 例 外 。 

哺乳 类 以 尿素 坑 主 要 的 最 后 含 氨 排 泄 物 。Hans Krebs 需 士 ， 亚 后 德国 “ 
研究 者 以 及 开 . Henseleit 氏 均 志 首 先 研究 动物 组 织 中 尿素 形成 之 人 士 。 他 人 
观察 鼠 肝 碎片 能 将 CO, 及 NH。( 即 1 莫 耳 CO, 及 2 莫 耳 NH) BMBRK, 
且 供 给 若干 能 产 。 对 若干 可 氧化 的 物质 如 乳酸 或 葡 葡 糖 之 需要 是 可 瞳 解 的 ， 
Arty NH, 及 CO， 之 形成 尿素 需要 能 量 也 。 

氨 酸 如 急 精 氢 酸 在 此 程序 中 十 分 复杂 ， 因 急 精 氨 酸 机 《arginase) 之 催 
化 反应 17-17 (在 以 后 ) 知 在 水 解 急 精 氨 酸 时 生成 尿素 及 息 氨 酸 。 但 正确 的 
天 傈 已 由 Krebs 氏 示 明 急 精 氨 酸 及 岛 氨 酸 或 瓜 果 氨 酸 之 催化 量 可 刺激 而 由 氨 
形成 通 量 之 尿素 。 在 1932 年 ，Krebs 氏 设 想 一 循环 反应 乃 说 明 由 NH, 及 
HOOKERS, 且 解 释 急 精 氨 酸 ， 久 氨 酸 及 瓜 果 氨 酸 之 催化 作用 。 此 种 循环 
称 坑 尿素 或 饲 氨 酸 循环 ， 见 图 解 17-3。 HREBBAA Lage, 
AMET RA a Re 

IS Rh REP A TR RAM LATE RAAT 
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CO,, NH, 
Rem TM RE BR 
RE 
Bae: 
NH, 
图 解 17- 3 尿素 循环 


& (ornithine transcarbamylase) 之 环境 下 生成 瓜 果 氢 酸 。 此 酶 可 由 牛 肝 
Cz, 无须 辅 因子 且 显 出 极 强 的 受 质 特性 。 平 衡 向 瓜 果 氮 酸 合成 方向 。 


H2N 
2 
NH, HN 
bu, + H,N—C—OPO,H, 一 -一 bu, + H,PO, (17-14) 
bu, REPU bu, 
bu, Carbamyl phosphate H, 
HONH, HONH, 
boon OOH 
L - Fe ee : L - 瓜 果 毛 酸 
LOrnithine L-Citrulline 


KBB ZCHARGRRADRABR+E EA RAM, 71H XS Sarah Rat- 
ner 氏 研 究 者 ， 她 首先 指 陈 有 两 种 酸 ， 第 一 种 坑 鱼 精 氨 酸 现 珀 酸 AB ATP 
之 合成 酶 〈argininosuccinic synthetase ) 催 化 由 瓜 果 氢 酸 及 天 门 冬 酸 形 成 急 
精 氨 酸 琥珀 酸 。 可 通 当地 以 瓜 果 氮 酸 之 烯 醇 型 与 天 门 冬 酸化 合 而 成 此 新 的 酸 。 

此 错 合 反应 需要 ATP 及 Mg”。 此 反应 之 到。 在 pH7.5 时 约 局 9 ; MR 
应 易 认 可逆。 注意 最 后 此 氮 原 子 ， 尿 素 中 2 原子 中 之 一 个 原子 力 由 反应 中 之 
APY Bie Ht, MIF NH, 而 来 。 另 一 实例 需 天 门 冬 酸 提 供 其 氮 原 子 在 一 新 


AYU MMe. Flee CN ae Ce ag Th LOT) aN Los eae a a et “04 Y +1 
if 7 


F ; a Cre ee ae . ¥ ; as 3 at TY hen 


540 
的 氮 化 物 之 生化 合成 中 。 将 在 本 章 中 以 后 再 述 。 


H2N HNN Fab as ~ ioe 
0 = Sc—ou + H INCH + ATP 7 Sc—N—CH + AMP + PP 
HN HN® HN7 
2 (17.15) 
i dy, by, 3 
H, bu, L- 天 门 冬 酸 bu, 
bu, bu, L-Aspartic acid du, 
HCNH, HONH, HCNH, 
OOH boon OOH 
- 瓜 果 氨 酸 ees 
L - 瓜 果 氨 酸 SA ARM 
L-Citrulline Enolic L-citrulline Argininosuccinic acid 


fat ARR Gt OM CRT RETR RMARRRARH (argini- 
Nosuccinic cleavage enzyme ) PHL HER RRB: PERV 
及 微生物 中 发 现 其 存在 。 反 应 17-16 RK SAB OKABE (B1IT- 。 
4.2.3 目 ) 形成 上 是 类 似 的 。 


HN、 TS 
< NH, 
HN dans HN COoH 
| | Ce 
Wi COOH CH, ro 
bu, _ th, 
== ig + HOOC’ (17-16) 
ibe ye B- Tire 
H NH, es Fumaric 
COOH COOH acid 
鱼 精 氨 酸 琥珀 酸 L - 鱼 精 氨 酸 
Argininosuccinic L-Arginine 
acid 


其 中 NHs R-AK MAM RR-THo MR Hit MLK, PH 7.5 
B1l4x10. ARMHRRES, PRON — 2 ROE mM, 
HE K og HHL Rae A GS EH ESS, 而 急 精 氨 酸 及 反 - 丁 
ti — Wes CE ee ch BE. 

Rk Boba Te ROY OL - 急 精 氨 酸 水 解 需 坊 氨 酸 及 尿素 ， 此 酶 对 
生物 合成 的 鱼 精 氨 酸 进入 一 循环 程序 以 单方 向 的 转 坑 尿素 。 
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HN 

bu, HN te 

bu. +H,0—> < P-NHy! GH 7.17) 

by ° CH, 

尿素 
Sie ite si 
OOH 
OOH 

L — SARS L - Baas 


L-Arginine L-Ornithine 

故 反 应 17-14 直 至 17-16 52 KH BAM NH, RCO, SER MMAM, It 
普 逼 存在 的 氮 酸 。 催 化 此 等 反应 之 酶 或 者 在 动 植物 及 微生物 之 疾 多 组 积 中 存 
Ho MRA RBEASRAARBMRPDART, RERBBAA, WERE 
AE hDNAR. AHH, KFRMPR RANA Kh RRR AM 
AMMKEABUARAREARNDH, RHRMR TER KRKEMDE 
PRR, HERS RPARARMAR CRAM. FRBERADD 
HEENCKREOBH, MREERELA REE ER BH. 

Pi Mie 2H MEE 7-3 RH, RMB RW HNH,, CO, RK 
门 冬 酸 之 氨基 形成 尿素 。 对 可 氧化 的 受 质 所 需 之 能 量 据 Krebs KRG, BAA 
在 形成 氨基 甲 醚 韭 酸 及 急 精 氨 酸 琥珀 酸 中 须 有 ATP 之 参考 。 由 反 - 丁 烯 二 酸 
转 麦 回 返 局 天 门 冬 酸 ， 其 他 莫 耳 之 氨基 氮 可 在 循环 中 带 至 各 反应 处 。 


13-8 和 毛 素 排泄 之 比较 生物 化 学 ( Comparative Bioche- 


mistry of Nitrogen Excretion ) 


BADD, RA=BSARUDRER Yew: NH, RR RRM. EWS 
选择 其 中 之 何 种 形式 MRS LAMZeEA Me : NHs 颇 具 毒 性 ， 但 亦 极 易 
PS WEEE TKD > RF SPER TE TK PO Ps ARABI OAR, Bm 
MBH. AMS GR) hie RED BH 2 AWA RRA REKDAHOZ 
易 於 获得 与 否 。 

海 楼 生物 在 水 中 生活 ， 可 排泄 刻 素 之 产物 於 大 量 之 水 中 。 喇 然 NHs 甚 具 
毒性 ， 亦 可 排涝 ， 且 过 即 坊 其 周围 之 HO 所 稀释 。 因 此 ， 许 多 海 楼 生物 以 排 
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2 ADP + Pi 
OPO,H, 


4 ng “7a 8 
氨基 甲 酶 磷酸 . 
Carbamyl phosphate 站 和 


KPA 


ATP 
AMP + PPi - 


cleavage ( H,); 


enzyme 
HONH, 
OOH 
鱼 精 氨 酶 琥珀 酸 
毛 基 移 转 作用 
5A RAS 草 醋 栈 


图 17-1 irxeeiz 


WNH, SEEOARRKEY. ERM MBEENOA bo 
PEDMKE HAR, MNT, SRERTER. BRASH LDH 
发 展 一 程序 将 NHs WB BRK RRM 
掠 英国 生物 学 家 Needham 氏 意见 ， 尿 来 与 尿酸 间 之 渤 择 乃 取决 於 胚胎 之 


列 3 


发 育 。 哺 乳 类 胚胎 发 育 与 母体 之 循环 相 密 接 。 故 十 分 洲 解 的 尿素 可 由 胚胎 移 
出 而 排泄 之 。 另 一 方面 篇 类 及 怜 患 类 之 胚胎 发 育 在 外 围 需 一 硬 珊 的 卵 中 。 暑 
中 之 足 量 之 水 傈 需 及 化 时 期 之 用 。 产 生 NH, 或 即使 是 尿素 在 如 此 密 于 系统 中 
究竟 因 其 毒性 而 有 伙 害 。 因 此 胚胎 却 牛 产 尿 酸 而 在 珊 内 面 之 小 圳 中 沉 珀 出 一 
种 固体 ， 此 等 特征 对 胚胎 殊 志 必需。 然后 得 以 成 长 。 


有 颇 人 能 趣味 的 实例 支持 此 原则 : AL AS 7k BER Yy, + HE SNH, , 
但 灵 态 霹 陆 楼 型 之 蛙 和 后 ， 长 时间 风水 生活 。 在 此 期 此 动物 排泄 尿素 而 不 是 
NH; Ro BH TEMEK OH, WED REBT. 


iif (lungfish) RA-AB2AA, BEEK pA PHNH, B+, He 
MUS RS, WRATH, Pits, DR RRAERHRKAERY., 
PSK RE He, HSE ARR, 7A BAGS BEM NH, 2. 


GES (MRERRE) AXEBKEHYS, PRS, RBM 
全 凯 陆 楼 的 。 其 中 水 楼 者 排泄 尿素 与 氨 之 混合 物 ) 中 陵 楼 者 排泄 尿 ， 而 陆 楼 
ERESBRL ARBRE R. 


ASHHOBRCBEMLREDLEHLCREROT. 


11-9 尿酸 之 形成 ( Formation of Uric Acid) 


SZ2mHARRR—-EX, ERR RSRhZAAKAMAILINH, 
EDR. TAMRHHSEMA, Dalmatia—HBatnseh, BS 
URE RS RRM CAARAREDERNHHARM. MBEBRRAZARA 
RB Fs FE SEY A BS BR Es 2 NH AB TAS 
简短 的 反应 完成 的 。 


= Me RRR I7-2, BH (Xanthine VRS 
Ma 2,6-— FRAO) 氧化 酶 可 催化 形成 尿酸 ， ECR TE Ech 2A 
与 其 他 氧化 酶 同时 发 现 的 〈 见 第 17-4.2.2 目 ) : 


站 
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NH, OH 
5AFFP N 
aS ’ f ML > 
HN SN 站 
ms 21204 
Adenine Guanine . 
H,O~| AROZITAR Bl 8G H,0O~| BIS(SAg 
Adenase Guanase 
NH, NH, 
OH OH 
Ce 0,,H,O  4H,0, Cea #0,0:95 ER Her 
Xanthine Side Xanthine oxidase 
ee em 
Hypoxanthine Xanthine 
: OH 
NZ N 0, CO 
a 3 Tie 
HO sa N he BR AB sae 
N H Uricase Allantoinase 
ie 84 sade 
Uric acid Allantoin 
a pape 2 H,N—C—NH, + COOH 
H H ieee O HO 
re 3 ix Z AFAR 
Allantoic acid Urea Glyoxylic acid — 


图 17 -2 peoos RB OBOT z taht GIhe Be 1 AB 


HOOKS RE DEES RAS MRS BEE RK (allantoin) WH 
CCM EM. IEE AA LMR IM Curicase ) Ae 4g 5 PRE 
ARK, BSH (teleost fish) G@REKRREM, MASRABR 
AMR MER REAM. OM LB RNH,, COMR 
两 酸 及 琥珀 酸 其 反应 不 在 此 处 论 列 。 


| 06 ay aia ae a 
ie . 
E 
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11-10 和 氢 酸 代谢 之 组 成 代谢 的 景象 ( Anabolic Aspects 


of Amino Acids Metabolism ) 


al Ah Catal LL NH, AE EL (hi SE By KR 
Me, HARARE RERANCH, REMEARB REDS 
f$ECQECNR, TREBNR, €E-MAAT, PARCRE AVHRR. 
AEA RMU SMEORAMARZCEDARERBEABLRE, BE 
we BE iin Fa, tk SE A A DAE EZ. 

酮 酸 类 ， 丙 酮 酸 ， 草 醋酸 ， 以 及 w- 氧 代 成 二 酸 前 已 讨 花 ; BARBS 
作用 ， 此 等 化 合 物 均 分 别 转 释 坑 氨 基 丙 酸 ， 天 门 冬 酸 ， 以 及 的 氨 酸 。 办 其 酮 酸 
能 由 碳水 化合物 先 质 所 产生 〈 见 第 12-7 HHH w- 氧 代 成 二 酸 及 草 栈 酸 形 
成 之 特殊 条 件 )， 故 氨基 丙 酸 ， 天 门 冬 酸 ” 以 及 欣 氨 酸 之 需 可 缺少 的 氨 酸 就 不 足 
MAT. AAP SM RRA OM BH A RO (第 17-6.1.1 目 ) eee 
GbE Tk lH. LAKABEOPRHARR EA (AHEM TMA 
AMAR, MRAM, UREA) (网 第 17-7 季 ), HKSAR IN 
AVik DH —-S. KRARLSHRBESKLSARNARSH-MSe: 氨 
酸 类 之 “ RARHRB” (glutamate family), H#17-2. 


表 17- 2 藉 生 物 合成 之 氨 酸 族 属 关 你 


BEES ROS 3- BERS 
FAR 天 门 冬 酸 丙酮 栈 ABS Has 
的 氨 酸 APSA A ARH RAR A MR BAR 
AGAR 天 门 冬 酶 胺 Babs 乾 栈 氨 酸 甘氨酸 
RA BS BER $i BBS eam 半 胱 氨 酸 
鱼 精 氨 栈 甲 硫 基 丁 氨 酸 

aR BBR 


另 有 四 种 其 他 族 属 由 生物 合成 之 研究 已 洞 晓 了 ， 主 要 是 用 微生物 能 由 葡 
葡 糖 或 其 他 简单 先 质 诸如 醋酸 造成 所 有 的 蛋白 质 氨 酸 。 设 想 此 等 族 属 之 关 合 
在 高 等 植物 中 存在 ， 过 些 植物 能 造成 所 有 此 等 化 合 物 禾 究 均 来 自 CO, 的 。 注 
意 丙 酮 酸 ， 磷 酸 烯 醇 - 丙 酮 酸 以 及 3- 磷 酸 甘油 酸 ， 在 糖 畦 解 中 之 中 间 物 均 估 若 
于 氨 酸 类 之 祖先 。 在 此 等 场合 中 ， 父 代 化 合 物 缺 少 氨 基 氨 原子， 往往 以 氨基 


es. See ee Oe ie Fe! ae DE, Oa et A | pe SOS eS . 4 ee SOE | 
a. Fo or, 4 si al RS ay PNR aes See ne 


046 


移 转 作用 补充 之 。 
Nb AAS OM RKEE ERT th DORM BERR, MERE 
CB HS PEFE PRA TR AYE FAY or ak 


11-11 SHER MAAS KB (Metabolism of the Sulfur - 
Containing Amino Acids ) 


17-11.1 £%#AK (Biosynthesis) ShARZKAB GM Nae, 
因 多 少 有 些 不 寻常 的 性 质 。 

SHAM, SPRA, URPHRKT AEM ZCMRHABRHABE 
化 合 物 中 主要 反应 便 是 藉 牛 胱 氨 酸 合成 酶 形成 个 胱 氨 酸 〈 见 第 16-8.3 项 ) 
便 知 其 最 佳 评价 了 。 此 反应 在 细菌 及 高 等 植物 中 发 生 ， 但 在 动物 中 则 和 否 。 


CH,—O-Acety| CH,SH 

CHNH, + H,S 一 CHNH, + CH,COOH (17-18) 
O,H CO,H 

O- 2M RHE a 半 胱 毛 酸 ag 

O-Acetyl serine Cysteine Acetic acid 


WHE SREP RKARB TR, Rsk MRT AM: 此 程序 ， 
6S “ 磺 酶 基 移 塌 作 用 ” (transsulfurylation) 与 天 门 冬 酸 之 氮 使 之 进入 。 
急 精 氢 酸 中 之 肛 基 中 的 方式 很 类 似 。 在 酶 类 “ 胱 硫 醚 合成 酶 , [” (cysta- 
、thionine synthase 1) 环境 下 产生 一 种 含 硫 加 成 产物 称 需 胱 硫 醚 ， en | 
T Moi RE (cystathionine ) 


CH,--SH HO—CH, CH,—S—CH, 
HNH, + f 胱 硫酸 合成 酶 1 ChNh， oi 
O,H dann, (8) doy CHINH, 

OH OH 
半 胱 氨 酸 Bites ; 胱 硫 醚 
Cysteine Homoserine Cystathionine 


HE RS Be ALE eH Pe A EE RO A eM (CH KPT AD) 
HEAR CE AD Wt ROR AS BER SST, FE Bit RR Be i BB Be EAI ER EE PP 
氨 酸 ， 丙 酮 酸 ， 以 及 NH， : 
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CH,—S—CH, CH, HS—CH, 
HNH, ¢H, + 4,0 MBER bg + NH,+ 
a et, SS) bo. HNH, 

2H 2H 
胱 硫 醚 丙酮 酸 高 半 胱 氯 栈 
Cystathionine Pyruvate. Homocysteine 


SPARE PR OREM RHERB,.), MKAPMETA 
酸 〈 见 第 8-9.3.3 目 )。 

前 述 对 於 细 菌 及 植物 之 反应 与 相互 关 傈 在 动物 中 堆 乎 均 可 逆转 进行 的 ， 
而 不 能 由 HS 及 SO8?- 造成 中 胱 氨 酸 (REPKE) 而 动物 合成 其 牛 胱 氢 
RAH PRETAM, BEATRDOAM. BWR, PRATARZ“ BE 
a” Tote “ HE” =. PRAT A RE EP, 1 
SUFR-BEARENAR. MRRELKEEPHR—hhe. AMIS 
KReRS KU BRT SERA (PRETARCRPRTED) BRE 
Be As CS : 


CH,—SH | HO—CH, CH,—S— H, 
NH Pet SB TT buy HNH, + H,0 


H, + HNH, 2 
人 ( 哺乳 类 ) 人 | 
HNH, OH HNH， CO,H 


0,H OH 
+ Ate ae ft BBR it Tit Bt 
Homocysteine Serine : Cystathionine 
Rit KG WkRSPMRAR, a- 酮 基 丁 酸 ， 以 及 NHs : 
CH,—S—CH, Bi Bsa BS CH; a te 
H, HNH, + H,0 Cystathionase H, + NH, + HNH, 
( 哺乳 类 ) 人 OH 
HNH, .€0,H =0 2 
OH 0,H 
it 硫 醚 a - 酮 基 丁 酸 半 胱 氨 酸 
Cystathionine a-Ketobutyrate Cysteine 


ERIS PRAM =F RAAB : THR MURARPHRA 
酸 ， 且 间接 来 自 甲 硫 基 丁 氨 酸 。 上 述 四 种 酶 类 均 涉 及 胱 硫 醚 之 形成 及 水 解 ， 
且 泡 坑 含 有 磷酸 吡 哆 醛 局 一 博 因 子 之 酶 类 。 
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17-11.2 ”活性 的 甲 硫 基 丁 氨 酸 (Active methionine) ”两 种 另外 的 
反应 超出 前 述 之 硫 氮 酸 问 之 关 傈 ， 且 在 不 同方 式 中 褒 明 ATP 能 用 来 活化 一 
受 质 。 在 许多 实例 中 甲 硫 基 丁 氮 酸 之 甲 基 传 甫 至 接受 体 分 子 处 以 形成 甲 基 化 
WED. FEBY 4H RS -HRA HA TAM (S-adenosyl methionine); 
其 形成 力 由 一 活化 的 酶 ， 在 ATP 及 甲 硫 基 丁 氨 酸 之 环境 下 进行 的 。 


活化 酶 


Pie J abs 


Methionine 


OH 
S -- Aga PRET Se 


3 S-Adenosy! methionine 
在 此 反应 中 ，ATP 之 三 个 磷酸 根 原子 围 已 移 去 ， 而 成 磷酸 根 及 焦 磷酸 根 ， 
且 腺 臣 之 残 基 和 与 硫 原子 联接 形成 一 钙 衍 生物 〈sulfonium derivative). tt 


化 合 物 坊 一 高 能 量化 合 物 ， 易 於 传 珀 其 甲 基 至 接受 体 分 子 【 即 县 基 酷 酸 
(guanidoacetic acid ) ] 中 在 此 程序 中 旋 生 成 S$- 腺 起 高 舍 胱 氮 酸 : 


ROR 、 
HN 
C—=NH 
+ CH,—N* 
H, 
+ H+ d 
OH 
' ALES 
S- Apt PRAT Aes Ai BSE S - 腺 武 高 半 胱 毛 酸 P A BAS 
S-Adenosyl methionine Guanido- S-Adenosyl homocysteine Creatine 


acetic acid 
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S-Ni? REAR RE RK RKC RS PRAM, Keine HARES 
成 中 : 


ARO 05 腺 嘲 0 全 


+ H2;O 
omens 


CHNH, 
S- 腺 起 高 半 胱 氨 酸 高 半 胱 氨 酸 Aga 


S-Adenosy! homocysteine Homocysteine Adenosine 


11-12 ABMBRAMLS MSM (Amino Acids as 


Precursors of other Compounds ) 


PRERNABRZVERBEFEZAAKADHLA.. MEFZRBRR 
基 作 用 合成 生理 的 活性 胺 类 《第 17-4.3 项 ) 。 
, A (EE) BEMDMPRABRRABEYZERAA. Mii wie (plant 
alkaloids) BHMAM, 色 氨 酸 ， 葵 基 丙 氨 酸 ， 栈 氨 酸 衍生 的 。 含 氮 的 生 
mf (nitrogen-containing cyanogenic glycosides) (BACHE) 
(glycoside ) 及 芥子 油 糖 式 (mustard oil glucosides, or glucosinola- 
tes) FHARITZHEN. KH, EBRAPP_-ERERBKEFENLAD 
《第 一 种 是 纵 维 素 )， 旋 由 反 - 肉桂 酸 (trans-cinnamic acid ) 所 产生 的 。 
壳 是 一 种 黄酮 类 化 合 物 〈flavonoids ) ， 酚 酸 (phenolic acid) 以 及 香 豆 素 
(coumarins) 2M, X-AEMEH ERA AMA MRIs KM ( pheny- 
lalanine ammonia lyase PAL) (FAW L-FBWNARLMEEN. BE 
KAE-SEBPARAARR-RZB#RNBRED, EA SHODRHED 
f % (phytochrome) 或 其 他 有 关 光 之 程序 来 铀 节 之 。 


H 
H CO:H:— ae 7-19 
\e ape Aer ade Bae db peti (17-19) 
NH, a 
L - ¢ RARE 反 - 肉桂 酸 


L-Phenylalanine trans-Cinnamic acid 


网 we, ~¢ he a. ee ee a > 各 
人 ae & Sige) 7 Pes) oes ee See : r 
: ? oy LN ee ae 
si = 
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17-13 #EMK4 WSK ( Porphyrin Biosynthesis ) 


在 楼 啉 分 子 之 生物 合成 中 甘氨酸 是 非 蛋白 质 化 合 物 先 质 过 事实 力 氮 酸 重 
要 性 的 另 一 实例 。 | | 

17-13.1 化 学 (Chemistry) £MtSHRELAD, BRR, mM 
$I fit (hemoglobin) KM (cytochromes), 均 具 有 一 共同 之 环 状 
四 吡咯 车 构 (cyclic tetropyrrole structure ) @#& #* (porphyrin), ~ 
PS OKS BO I BL I] (LR) HB (methine bridge) 


吡咯 环 By ts 
Pyrrole ring Vs Methine bridge 


一 一 -一 一 
8 5 
7 楼 0 林 6 
Porphin 
CH=CH, CH, 
H 
: Jo c=c—o% \ 
HC Of [UC CHCH, 
C=N 68 
HC H 
C—NH NO 
i \ 
CoO a oe ee 
Soo 
by, buy, 
Gee en: 
boon boon 
FR ASOM IX 


Protoporphyrin IX 


图 17- 3 SRR MBS ZOE ' SKE-HEHETS * DLS 
in? SOE ZIRE MR > FSP ERR: IX 
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-CH 王 ， 相 联 千 ， 在 讨论 其 化 学 之 前 ， 应 先 略 述 一 方法 健 写 出 一 楼 啉 环 。 上 
图 17.3 即 表 示 其 写 出 程序 。 

hel, 1, WRN, SPR, Ba, B, rhs. tt 
R@RQZKHARRMHGH, HAL, BROKE SEHK, ABE 
构 力 与 许多 可 能 的 车 构 坊 一 共振 系 〈Tresonating system) 也 。 原 楼 啉 |X 
(protopqrphyrin IX) 需 15 种 可 能 殿 构 物 中 之 一 种 ， 在 自然 界 中 极 饥 普 涯 。 
杰 啉 环 坑 一 局 平 烙 构 以 一 特殊 金属 以 四 个 吡咯 残 基 上 的 氮 原 子 之 电子 对 做 密 
切 的 苍 形 键 结 。 在 生物 功能 的 四 吡咯 中 发 现 仅 有 的 金属 局 镁 (HERE), 
BEERMAK, MNAKBALMRBALAM (catalase) 中 ] 以 及 
$ CHESERR (cobalamines) 改 缕 之 吡咯 中 ]。 

17-13.2 ”生物 合成 〈Biosynthesis ) David Shemin 及 S. Granick 
两 氏 对 重要 的 环 状 吡咯 精 构 之 生物 合成 贡献 颇 多 。 同 位 素 的 数据 显示 吡咯 慢 
之 所 有 碳 及 氢 的 原子 均 由 甘氨酸 及 琥珀 酸 衍生 而 得 。 访 生物 合成 之 程序 可 分 
mF 2 sR. 7 

17-13.2.1 #81: tRMRRMM-CoA(RMMLMEWA), £ 
—F RRA, ALAAKM BIRT KB 3-BEZMAM ( 5-amino 
levulinic acid, ALA), KMHEEARMAREDAKTRAWREABSR, 
BRERMAKRA MAK (hemin) KHZRKREWC OH. KEE 
a REL SAE 


COOH COOH 
oH BAROLO BS oH 
bu, + 83CH,NH3 一 一 一 一 H, + CO, + CoA-SH 
io Lo ae 
}- H, 
& 甘氨酸 | 
A Glycine NH, 
琥珀 酸 - CoA 6 - RRZ BAM 
Succinyl-CoA 5-Aminolevulinic acid 


17-13.2.2 BQ : th P— +H RLALAMKM (ALA dehy- 
drase ) GA —FFH s- RELA EELS EDR RDM TX 
1S RWLA (porphobilinogen), HRABLOTRMNHAR (AB) RRA 
Mm (RRR) 情形 。 


hh. O45 Sd bf ae 6 ee 本 Ne Ps 下 ot my "ae ~~. eee Se OL See te eee re 1 
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6 - REC MAM RE REE 


a-Aminolevulinic acid | Porphobilinogen 
(MAF ) 


17-13.2.3 HRS: BSR We IC ARE fed AR + > Bit AE bs EE, AE it Fe Fe 
cha iF READ eM, HR MOK A OD ( uroporphrinogen Il) Ark. Ti RRM 
4G > Oa a HER Bh ze 


BRE EIDE I wea Misa 绿 状 之 吡咯 
_ 尿 元 I 合 成 栈 
| +e ORE 
be 7c I 88S h& Ae _2.NH, 


= —CH,CO,H 
P = —CH,CH,CO,H 


ie 432004 Fe 王 


Uroporphyrinogen II 


; 17-13.2.4 $4: kRIREPERI, 1, DRVPSOM ER 
sé (acetyl sidechains ) S3)7LWHZ 4) (i H) Ae Re AK As ie PAE we APE ek PO, 
ll pie 2 ME 4 B® IE ( coproporphyrinogen Il), 在 环 工 及 TE ZA RE 
fea, B, rRottehhy HH (methane bridge ) 均 被 一 特殊 系统 氧 
{LFA EK IX ( protoporphyrin IX). 最 后， ZEAL ED ZR RS 
Kj (ferrochelatase ) #445 9% EF i A Da Mt Ms BR ifn FE fo JAE Sa ML Frc FZ Xe 


eager 
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—6H 


HACE AR FRE Be 
mK A 亚 
二 Coproporphyrinogen 川 
EH=CH, CH, | 
CH Cl H=CH, 一 2 H+ 
人 志 了 a ee ae 
正 铁血 
低 铁 整合 酶 “ 酶 7% 


JR AOR IX 
Protoporphyrin IX 
其 他 杰 形 由 特殊 酶 类 催化 之 ， 相 信 可 将 原 楼 朵 玉成 需 精 药 植 物 的 药 精 素 。 
在 细胞 色素 c 中 之 正 欠 血红 肝 部 分 霹 其 特殊 之 蛋白 质 所 束缚 ， 籍 硫酸 键 
与 牛 胱 氨 酸 残 基 键 联 又 籍 甲 硫 基 丁 氨 酮 及 组 氮 醚 键 联 如 第 4-10.1 项 所 述 。 


a» 


17-14 四 吡咯 合成 之 调节 作用 〈 Regulation of Tetrapy- 
rrole Synthesis ) 


楼 啉 合成 之 调节 作用 涉及 许多 因素 。 在 杰 啉 生物 合成 中 有 关 之 许 多 酶 类 
要 加 以 分 成 区 RRB ETBNRY. MALAGKHRERM LA AILS 
均 在 缚 粒 体 中 ， 而 其 他 酶 类 则 局 限 在 细胞 色素 中 。 

早先 FEE DG RAE PRT BY BS TE BR at AL Ag eR” 
(control point ), BALA AkKmRALA 股 水 酶 (ALAsyn thase and 
dehydrase ) ,之 两 种 酶 类 此 胸水 酶 可 被 404M 正 铁血 红 肛 抑制 50%， 而 该 
合成 酶 依 一 反馈 机 程 被 14M 正 血 红 肝 抑制 50%. MALAGKMZFER 
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低 省 度 ， 则 在 杰 呆 合成 中 力 坑 反应 率 有 限 之 酶 。 但 ALA 肌 水 了 酶 呈现 坑 一 第 
二 控制 点 。 
除 上 述 控制 情形 外 ,ALA 合成 酶 是 在 许多 细菌 及 胚 的 组 织 (em- bryonic 
tissues) 之 生长 培养 基 上 形成 的 ， 因 正 欠 血红 及 阁 度 低 而 被 抑制 。 其 他 ， 
扯 制 之 实例 如 酵母 中 血 蛋白 (hemoprotein) 合成 上 氧 之 堪 往 意 的 效果 。 当 
酵母 细胞 嫌 气 的 生长 上 时， 此 等 细胞 无 缚 粒 体 且 不 含有 效 量 的 多 胞 色素 。 当 多 
胞 置 於 氧 中 ， 风 迅即 呈现 线粒体 ， 且 形成 完全 的 细胞 色素 错 合 体 。 若 此 通 应 -: 
性 由 嫌 气 至 需 氧 情况 过 程 中 ， 和 细胞 色素 c 含量 则 增 至 50 倍 。 


Haag 
Glycine 5 - RAZ ME RE LOMMEE I 
琥珀 酷 基 - CoA 6-Aminolevulinic acid ——» Porphobilinogen 一 一 
Succinyl-CoA 
z ASO IX EE spins Az 
Protoporphyrin 1X 一 一 Heme 
图 解 17- 4 


o>, TE Min ACS ALA 合成 酶 行使 一 反馈 控制 及 一 抑制 控制 。 此 
A, ALARKMBERMAKMAMH. BK, 氧 及 一 化 学 品 之 宿主 能 显著 影 
塞 正 铁血 红 肝 及 血 蛋 白 之 渡 度 在 准 核 的 细胞 及 芙 核 的 关 胞 均 如 此 。 


11-15 ”号 喻 生物 合成 ( Purine Biosynthesis ) 


3M GARATZKAREE CESK ERS ER, BMEANRAT 
缺少 的 氨 酸 成 对 比 。 BARES THEN ARR, Kite Hot 
均 如 此 。 

用 放射 性 同位 素 做 实验 已 显露 嘎 哈 核 之 九 个 原子 由 五 种 不 同 先 质 所 衍生 ， 
每 种 先 质 所 属 原子 标示 在 图 解 17-5 中 : 

许多 研究 家 利用 哺乳 动物 ， 久 类 及 细菌 做 各 种 不 同 的 实验 显露 在 各 种 不 
同 生 和 组织 中 却 行 相同 的 生物 合成 路 线 。 将 见 及 该 路 缚 乃依 各 别 原子 的 加 成 步 
BRR INE 5- 磷 酸 核糖 之 碳 -1 及 形成 中 间 性 枉 租 物 ， 次 叮 哈 核 式 酸 〈 inosi- 
nic acid), 可 以 写 出 许多 僚 细 反应 ， 但 勿 相 混淆 且 须 说 明生 物化 学 反应 之 ， 
某 些 原则 ， 早 先 强 明 在 碳水 化 合 物 ， 脂 质 及 氮 酸 之 代谢 作用 仍 可 引用 於 核酸 
及 其 衍生 物 的 合成 问题 。 


“We Wns 和 ET 和 中 
四 四 
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[ 来 Beo;] 

来 自 甘氨酸 
| 
6 


| 来 自 天 9 和 酸 | —> NZ 
本 C= 
esi ‘S 


eT 


图 解 17- 5 


由 呆 喻 生化 合成 开始 点 坊 w-5 -磷酸 -核糖 酷 基 -1- 焦 码 酸 化 合 物 (PFRPB 
5-ribosyl-1-pyrophosphate)， 此 化 合 物力 由 ATP 及 5- 磷 酸 核糖 而 成 。 


5-P 04- 核糖 


+ AMP (17-19) 


a 一 5-- 磷 酸 核糖 酶 基 -1- 焦 磷酸 
a-5-Phosphoribosyl-1-pyrophosphate 
(PRPP) 


i is — AB REA BA, BAT ATP 之 焦 磷酸 部 分 EZ eM 


ZRF 5-AeKE, TAME LEC SO. 

RBPRPP, Mla-5-KR-1- EM, 在 味 喻 生物 合成 之 最 初步 又 
中 参与 反应 ， 坎 酸 醚 腕 化 合成 5- 磷酸 核 糖 醋 基 -1- 胺 ， 妇 酸 及 焦 磷 酸 。 此 力 
Beis Mk I RZ RU SAA RRM SH. ED BEA ech Me i EM HR 
We We RIL HAAG (Zlutamine phosphoribosyl pyrophosphate amido 
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transferase) 催化 反应 17-20 之 酶 而 被 叮 喻 核 式 酸 所 抑制 ， 些 核 式 酸 郎 生 
物 合成 途径 之 最 后 步 又 中 产生 者 。 因 此 。 反 应 17-20 需 此 途径 最 后 生成 物 之 
” 反 镇 抑制 作用 “ (feedback inhibition) 之 所 在 。 注意 在 核糖 之 守 稿 醚 
( hemiacetal ) 碳 之 组 恕 ， 因 此 反应 而 逆转 ， 在 PRPP 中 之 焦 请 酸 原 子 图 
RRB < 型， 而 氨 原 子 团 者 具 -和 组 态 。 BIR, 此 乃 在 味 哈 核 式 酸 中 人 Be 
时 键 之 组 怠 饲 途径 中 最 后 形成 者 。 


hopoch， -0 全 -于 
H 


7 aE. si 
6—b—3—-P—oH CH, ae 


Mg2+ 


H H pte 
CO;H 
PRPP 堵 酸 栈 胺 
Glutamine 
ps H 
pak! d : 
+ PPi + H, (17-20) 
HNH, 
0,H 
5— Beas rene AG—-1—Pe AR 
5-Phosphoribosyl-1-amine Glutamic acid 


反应 17-20 被 一 种 抗菌 素 的 〈 又 称 抗生素 的 antibiotic ) AAA 
(azaserine) 所 抑制 ， 此 物 之 分 子 式 需 : 
N=N—CH,—C—O—CH,—CH—COOH‘ 
| NH, 


vt, es HL i, fs UG SC AE PT Fs SEA. datetime 
cilisbiieaidboden 


H | 
EK-LRP, AM, Am, ps aE i Ee NC — 
O 


Pere eee eee Ce ge eee © 号 a "* wr: (9 y TA od 


Rk#t (peptide bond ) 
H,0,POCH, :二 OU 


5- 磷酸 核糖 柄 -1 - 胺 甘氨酸 
5-Phosphoribosyl-1-amine Glycine 


Se 十 ADP + H,PO, (17-21) 


Hf eA Fe PLEA KAS 


Glycinamide ribonucleotide 


故此 反应 应 需 一 由 AIP RR CHR ARERR. 


在 反应 17-21 中 形成 之 甘 胺 酶 胺 核糖 核 式 酸 (glycinamide ribonucleo- 
tide) 在 甲 栈 基 移 塌 基 酶 (transformylase )，( 即 由 甲 醚 基 转变 埔 酶 催化 
es-ES ees) 之 环境 下 将 四 和 氨 华 酸 之 甲 基 N5 -19 ( 第 8-9 
fi) 需要 华 酸 辅酶 之 此 反应 及 反应 17-29 SURAT RMRK Ete 

( formylglycinamide ribonucleotide ) 


H,0,POCH, -0 pea ore NH, + Methenyi—N5-°—THF + H,O 一 


+ FRAG RAAB ABS 


Glycinamide ribonucleotide 


+ THE + H* (17-22) 


bibose—PO,H, 
o—N-"F AGH Feri Reche HB AE BCR 


a-N-Formylglycinamide ribonucleotide 
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均 被 氨基 蝶 哈 〈aminopterin ) 及 此 灯 生 素 之 其 他 对 抗 物 〈(antagonists ) 
所 抑制 。 就 此 点 顺 哈 核 之 喀 哗 较 〈 imidazole ring) 之 所 有 原子 均 与 磷酸 核 “ 
糖 部 分 相 联 千 ， 而 和 后 者 将 在 连 和 续 之 各 反应 中 以 核糖 一 PO:H。 形 式 出 现 。 

同时 理应 在 此 点 具有 封闭 圈 ， 次 一 反应 力 涉 及 在 味 哈 精 构 之 3 位 置 上 加 
成 一 氨 原 子 。 可 预料 谱 氮 乃 在 一 能 源 ATP 环境 中 , HREM eR 
MEM. EM FORM 17-23 之 机 程 : 


H 
N 0 
Ae: GH ae 
| | 十 CH, + ATP + H,0 一 一 > 
Ze~ O 
O* NH Hy 
hibose—PO,M, ch， 
CHNH， 
a—N— PAG fede Pe OOH 
RBA RG FRAG AG hz 
a-N-Formylglycinamide Glutamine 
ribonucleotide 
H 
N 
Hc OH 
| + COOH + ADP +H,PO, (17-23) 
C_ O 
lig GH, - 
Ribose—PO,H, CH, 
agi 
COOH 
a—N— BAGH Reak 
核糖 核武 酸 ELAS 
a-N-Formylglycinamidine Glutamic acid 
ribonucleotide : 性 


及 许多 其 他 机 程 ， 其 中 之 氮 原 子 传 表 至 嘎 哈 或 喀 喧 架构 上 ， 则 不 锋 。 簿 乔 与 
MIC SRE, (617-6.1.18) 此 中 可 能 涉及 一 种 磷酸 化 的 中 
间 物 。 此 生成 物 " —N— PMH RR TERT ORO E 
ATP ZAK RM MKS B. ELS Rh, mks Seach, ATP 
7k #3 ADP & H, PO, 。 | ; 


== 4 “sec fF. *@ 
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H 
N N 
nr HG Bo. 
C CH 六 :< 
peg care SE, SPO as Ria eB 
a sti S H,N Cus, ‘yp 
HN? NH “N (17 24) 
~— Ribose—POgH, Bibpses Hey ty 
a—N- Bag H Fah | 5 — 胺 基 " 守 只 
核糖 核武 酸 REBAR 
a-N-Formyiglycinamidine 5-Aminoimidazole 
ribonucleotide ribonucleotide 


Mee tACQC=HBRTUABE, FUE 6 LRAT TRE SRA 
CO, Mitmnmk. wR eIPR-7AMR AM AK (biotin coenzyme sys- 
tem)、 有 伍 据 疆 一 生物 素 需 要 细菌 性 酶 来 催化 反应 17-25。 


is, aN Pon eae. 
| Vek 下 CQ, 一 一 I Me (17-25) 
H,N~ N HIN AN 
hibose—PO,H, hibose—PO,H, 
5- 氨 基 - 喀 哈 5 氨基 - 0£04 -4- HE 
核糖 核武 酸 核糖 核武 酸 
5-Aminoimidazole 5-Aminoimidazole- 
ribonucleotide 4-carboxyribonucleotide 


EBEADZAR-FRAPHKAPCASREPC—A, RPA 
以 天 门 冬 酸 将 一 氮 原 子 与 之 联结 : 


CO.H 
HOC、 _N Ni 上 2 
Reon Me H,NCH 
i PH + f+ ATP = 
H N~ ™N H, 
: 由 O,H 


5- 氨 基 - 啤 唑 -4 羧基 核糖 杷 武 酸 «KPIZ 
5-Aminoimidazole-4-carboxy- Aspartic acid 
ribonucleotide 


H 人 CH 十 ADP + H,PO, (17-26) 


核糖 一 POH， 
5- MOLL 4- N- 下 珀 酸 羧基 栈 胺 核糖 核 起 栈 


5-Aminoimidazole-4-N-succinocarboxamide 
ribonucleotide 


和 
LA - 
ES 


an. oe ra. eee 
Ee ie ee 


ale er = a “ oh 
<a 2 
f —_ at 
el ee A ey” ee 
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此 程序 与 鳞 精 氨基 琥珀 酸 在 腺 来 循 刺 《反应 17-15 ) ZARB RD, 
该 处 需要 ATP 凯 一 能 产 。 但 此 时 裂解 ATP RADP 及 HsPO, 。 RRBAK 
琥珀 酸 闻 基 醚 胺 衍生 物 再 依 天 门 冬 酶 型 反应 〈 反 应 17-16 ) 再 断裂 含 反 - 丁 炳 


二 酸 。 其 方式 与 天门 冬 基 琥 珀 酸 之 断裂 亦 十 分 类 似 : 


Ribose_PO,H， 
5- 毛 基 - 嘻哈 -4-N 琥珀 酸 基 
$8 FE AE FRG HENS AR 
5-Aminoimidazole-4-N- 
succinocarboxamide 
ribonucleotide 


0 
I 
Set _N 
or H. CO,H 
| ‘CH + a 
ee faze 
; | 
Ribose—PO,H, HO,C/ ~H 
5 氨基 - 喀 哈 - 4 KEM 
胺 核糖 核武 酸 反 - TIS 
-Fumaric acid 


5-Aminoimidazole- 
4-carboxamide 
ribonucleotide 


现在 最 后 一 个 碳 原子 必须 亦 成 需 封 闭 园 。 此 原子 万 经 华 酸 系统 之 一 碳 代 “本 


St VE FAR FRA: 
O O 
I | 
H,N~ SC nN 
| CH + 甲 柄 基 .NIo -THF == * | CH 4 THF 
ANON 0 一 C C_/ 
oN ! H >N N (17-28) 
ibose—PO,H, H ibose—PO,H, 
+ 氨基 - EY 4-18 o- Ag MIHIY-4-34 BAG R- 
核糖 核武 酸 


核糖 核武 本 
5-Aminoimidazole-4-carboxamide 
ribonucleotide 


5-Formamidoimidazole- 
4-carboxamide ribonucleotide 


He REIT RAM RAT. REAR EHO 之 酶 的 环境 下 


RRM REP Kit HAA 


i Ribose—POH, 


5- Pabig- Boe- 4 - teAGRR 
HERBAL BS 


I 
HN 一 Sek 
Pe | CH + 
Pie aes 
| 
Ribose—PO,H, 
次 味 巍 核武 酸 ( 肌 武 酸 ) 
Inosinic acid 
(IMP) 


H,O (17-29) 


a" a ag a 
| si) ; 
j My. 
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EKIRRGRRREEDSHADAHAE. HYRAFERNA X DNA Z 
一 成 份 也 。 
Hi 17-20% 17-29SRAHR-TRM, THR: 


2NH, +2 (#8) + CO, + ( 甘氨酸 ) + ( 天 门 冬 酸 ) 十 
5- 磷 酸 核糖 一 肌 武 酸 ( 次 味 哈 核武 酸 )+ 反 - 丁 烯 二 酸 + 9 H20 


诚然 完成 此 程序 所 需 之 能 由 ATIE 分 子供 应 , 而 其 中 仅 有 一 个 分 子 断 裂 而 生成 
ADP 及 也 ;PO, 。 故 有 一 明晰 之 实例 显示 “能 量 泪 富 "之 ATP HARKS 


9 ATP + 9H,O —> 8 ADP + 8H,PO, + AMP + PP, 


单独 反应 中 以 完成 一 需 能 之 生物 合成 程序 。 


17-16 呈 哈 核武 酸 间 之 互 变 ( Purine Nucleotide 


interconversion ) 


有 两 种 嗓 哈 核 式 酸 AMPE RGMP, See HKERKABEKS, 
呆 喻 途径 之 最 初 产物 。 在 AME 场合 ， 在 其 位 置 6 的 氮 原 子 在 一 有 关 形 成 一 


aw Noo’ CO.H 
| 人 a + H NCH + GTP Mg?* 


| ry 
IMP 天 门 冬 酸 
Aspartic acid 
HO,C—CH,--CH—CO,H 
" 
NZ AN 
H 
™N 
| 
AgpAZ ot HR FD 8 


Adenylosuccinic acid 


| 人 十 GDP + H,PO, (17-30) 
HOw ote 
N 


ST aD Ls Be ea ee ee Ae EY SAF Be Ee Ey eC le a a ee ee fee? ey 
4 sv hee 2 让 久 > = a a 
4 


= 
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取代 的 琥珀 酸 反 应 中 乃 由 天 门 冬 酸 而 来 。 而 此 反应 与 反应 17-16 十 分 相似 ， 
但 注意 需要 一 不 同 的 三 磷酸 核武 酸 (nucleoside triphosphate, GTP) 此 取 
代 的 琥珀 酸 ， 再 被 一 天 门 冬 酸 型 反应 所 断裂 而 生成 反 - 丁 烯 二 酸 及 AMP。 


HO,C—CH,—CH—CO,H 


NH pee 
| 
C 63 N H CO,H 
NZ So" wats NA NGC 
CH? == | CH + ap 
HC / HG er | — (17-31) 
yo N~. oN -HO,C~ AH 
核糖 —PO,H 核糖 一 PO;H， 
ARAKI FOS AMP 反 _ 丁 烽 二 栈 
Adenylosuccinic acid Fumaric ac d 


it, 5 FE A 17-27 A, HA eZ AO A 


FEGMPS RBS, MART YAS CSHKS 2 位 置 bo Rk, EK 
BGKABA ZK ARABS ALE, PALA SKA. 
FR — me eK, NAD* Rs moc KZ. 


O O 
A 
Oe = ies + NAD+ + H;0 一 一 = ies) Soh + NADH + Ht 
Cx A anf a 
N | (17-32) . 
核糖 —PO,H, ait —PO,H, 
IMP 芮 味 只 本 


Xanthylic acid 


_ 2 1m (xanthylic acid) 得 到 ， HART RBH ReSBRERA 1 
ATP 之 反应 中 供应 : 


O 
‘ay 
PT i ath bu, 
| I A oh + i + ATP 
4 Pat, tt ~N I 2 
H | HNH, 
核糖 一 PO;H， 
ORISA FRAG AG x 
Xanthylic acid Glutamine 
+H,0 | Mer (17-33) 
9 CO,H 
¢ Le 
HN oN . : 
= | 人 pH H, + AMP + PPi 
EX ~N HNH, 
核糖 一 PFO3H 0,H 
GMP ELAS 


Glutamic acid 


HER HE BK GMP Z fx EPR EE AR 5c SA, (AMP & REI RR ATP EK 
之 生成 物 。 


17-17 ORNS ARBRE YS I BH YE ( Regulation of 


Purine Nucleotide Biosynthesis ) 


MGB KAREMEKRZAD, REEEMARER SCHEER 
BA. Mem 5 BM KERR ( 5-phosphoribosylamine )( 反 应 17- 
20 ) 能 和 视 坑 生物 合成 途径 中 之 起 始 步 又 。 催 化 此 反应 之 酶 在 一 性 节 部 位 上 被 
AMP KATP 所 抑制 ， 且 在 另 一 控制 部 位 需 GMP，GDP 以 及 GTP 所 抑制 。 

第 二 种 控制 在 支 链 化 合 物 ， 肥 Xm ( inosinic acid ), 能 看 出 反应 17-30 
RK BRAMP, BGTP, MRK 17-32 及 17-33 SRGMP, 在 最 末 反 应 中 
需要 ATP。 故 当 ATP MAR, HRAREAANRRKE+ESGMP (及 最 
#2GTP). RZ, AR ZGTP 则 导致 一 较 高 省 度 之 AMP,， 故 又 得 ATP。 
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11-18 叶 喧 之 生物 合成 Pyrimidine Biosynthesis ) 
喀 喧 核 之 原子 由 三 种 简单 先 静 物 ，LCO。，NHs: 及 天 门 冬 酸 所 衍生 。 


来 自 天 门 冬 酸 


生物 合成 途径 ， 开 始 由 氨基 甲 醚 码 酸 (carbamyl phosphate) MX 
A PMRE KAM 上 而 生成 N -氨基 甲 梧 天 门 冬 酸 (N-carbamyl as- 


Jartic acid or ureidosuccinic acid ) | 


O O 
O HO g 
I ei; HN CH, 
H,N—C—OPO,H, + 2 = | -H  +4H,PO, (17-34) 
A & | 
4 N CO,H 
NH; ~°CO,H H : 
AE MUS 天 门 冬 酸 和 -氨基 甲 栈 天 门 冬 酸 ( LAIR AIG ) 
Carbamyl phosphate Aspartic acid N-Carbamyl aspartic acid 


(Ureidosuccinic acid) 


AAR ARB BKODS—H, BLOBARF ABRAMS (F 
17-6.2 项 )。 此 种 催化 反应 17-34 SBR KPH S RRM (aspartic 
transcarbamylase ) ， 坊 被 CTP 作用 之 反馈 抑制 之 部 位 (site of feed - 
back inhibition), TMAMRBELC EV. KMCRMSRMSRRM 
制 之 部 位 的 关 傈 可 另 参 见 第 20-4.2 项 。 | 

N -氨基 甲 睹 天 门 冬 酸 之 于 合 环 力 由 人 双 氢 腺 喀 喀 内 肽 酶 〈dihydro-oro- 
tase), Bank Me - RMR, 


1 q 
HO—C C 
on CH; HN~ CH, 
| CH ieee eo a Bee 738) 
Zr, Ao is 
O N CO,H O N CO,H 
H H 
和 氨基 甲 酶 天门 冬 酸 多 氨 腺 0 密 [ 定 本 
N-Carbamyl aspartic acid Dihydroorotic acid 


i RK 5 A ET LS, TE RS SMR 2: 1 。 
EX-FRh, —MKEKG, BRYR REMI ( dihydro- 
orotic acid dehydrogenase ), (2 (t %# 7 ARNE Be A MA (HS LF ch 48 A 
% ERE, MREMRMEIEM (orotic acid ) ， 此 酸 具有 一 个 碳 - 碳 色 键 ， 而 
还原 的 其 素 转 而 被 一 种 有 关 NAD 之 胸 氨 酶 再 氧化 之 。 


FAD NADH + Ht 


(17-36) 


FADH, NAD+ 


尿 喀 0 定 栈 


Orotic acid 


PRMEGE Rea PRPP 反应 获得 5- 磷 酸 核糖 基 ( 一 核糖 一 POsHs ) BR 
UR 5’ PRR ARNE, TEM PEA ch, REE Me 2 RE on — EK 
PRPP 之 焦 硫 酸 原子 围 而 形成 6-N- 葡 荷 糖 键 (8- N -glycosyl bond ) 。 


有 《oa rn aa 


| + PPi (17-37) 


5! AS ARIE 


Orotidine-5’-phosphate 
(Orotidylic acid) 


Bs, RRR GREG BATORRIEAT ERM A-5'-O 
(UMP ) Bf a ita MORE i; at Dk Wi BR MEOH Lm RE A de 


】 | 

ee = 
HN~ CH HN< GH 
Cie).  — 
Pe pas Ns 
cv Ta vee 

核糖 一 PO;H， 核糖 一 PO;H， 

脲 喀 啶 核糖 磷酸 5“ 一 磷酸 脲 核武 

Orotidylic acid Uridine-5’-phosphate 


(UMP) 


5A i] 80) HYNUMP 之 氨 化 而 成 CMP 之 机 程 应 有 存在 。 此 等 单 磷 
酸 可 连续 地 研 酸 化 而 产生 允 - 及 参 -硫酸 复 , 而 细胞 喀 啶 核 式 衍生 物 之 产生 需 
要 由 了 脲 喀 叶 核 起 而 来 之 参 磷 酸 ， 一 种 由 细菌 而 来 的 酶 可 直接 用 UTP RAG 
胺 化 作用 而 形成 CTP， 此 程序 所 需 之 能 则 由 ATP 供应 。 


NAACH 
有 
| Re ees ee ae 
jane aa _o_b—o—b_on + NH, + ATP 8", 
H on dH 


5’ = WRAas iat 
Uridine-5’-triphosphate 
(UTP) 


O O O 
核糖 0 H;PO，(17-39) 
H H H 
5 一 三 磷酸 细胞 0 密 0 定 核武 
Cytidine-5’-triphosphate 
(CTP) 

亦 可 望 在 如 此 反应 中 有 中 间 物 ， 而 尚未 值 测 出 来 。 在 动物 组 织 中 此 氮 原 
FB BRR MAN RHON AA MARR CMRBA, EMRE 
直接 用 氨 ， 而 在 相同 反应 中 ， 动 物 系统 则 需要 殖 酸 醚 胺 。 观 察 知 动物 易 於 处 
. 理 毒性 的 氮 分 子 用 脲 循 环 之 生化 合成 程序 ， 而 细菌 及 其 他 下 等 生物 则 可 忍受 
且 使 用 NHs 。 在 细菌 中 此 合成 即 反 应 17-39 所 示 者 。 

早已 注意 ， 喀 啶 核武 酸 之 生物 合成 是 最 初 被 性 和 节 的 , 力 是 透 过 CTP 之 作 
用 在 天 站 冬 酸 氨基 甲 酷 移 转 酶 (aspartate transcarbamylase) 上 而 成 的 。 
此 酶 催化 生物 合成 程序 中 之 第 一 个 反应 〈 反 应 17-34) 。 


11-19 二 磷酸 路 类 及 三 磷酸 路 类 之 合成 (Synthesis of 
the Diphosphates and Triphosphates ) 
一 旦 车 喻 及 喀 喧 核 式 之 一 磷酸 曲 合 成 完成 后 ， 便 易 庆 续 形成 二 -及 三 - 


磷酸 昌 类 。 有 特殊 之 激酶 来 催化 由 ATP 将 磷酸 传 泥 至 特殊 的 核 式 -磷酸 史 
NMP ( nucleoside monophosphate NMP) : 


Saree Eh De Cle eS 7 ohtie ee Wy lhe My , © al” © eee 和 
- 4 


人 


NMP + ATP ME Nop + ADP (17-40) 


LSRGHS OBER R REA, CRAKEAR RAB. Bi 
A-AMEZARE HAN, ASML IBEADP RMA 
(LR ATP. | 

i oh oe ee a — AL EE me : 


NDP + XTP == NTP + XDP 
dNDP + XTP == dNTP + XDP 


KBEARAD RRA REN, MA+ORAGR, BRNO RH 
KT ERA RB. APH (XTP) 往往 是 ATP， 且 其 他 三 三 酸 
蜡 (NTP) 之 合成 也 因 和 胞 之 能 入 由 ADP 薪 产 生 能 量 的 确 酸 化 作用 程序 而 
再 形成 AT 了 P 来 推动 此 反应 。 


17-20 ARF RBBZIHK ( Formation of Deoxyribo- 
tides ) 


; DNA 合成 需要 四 种 胸 氧 核糖 核 式 R= RBECARE ELS ODARK 
生物 聚合 物 之 先 质 。 生 物化 学 的 统一 性 《单纯 性 ) 已 在 此 程序 中 现 示 出 来 ， 


oo fo, 
-0-P—0-F00H, 9 oe 2 . ope 
Pp 
ee ie aie eas et Wis. BAe 
HOH H H 


SH is 
ne SI ta gg RRR sera | (17-41) 


RRR Fite 


NADP* NADPH + H* 


a 
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此 中 只 需要 一 个 附加 的 反应 便 产 生 此 等 化 合 物 而 不 是 一 组 与 前 两 节 中 类 似 生 
物 合成 的 反应 。 反 应 只 显然 简单 ， 但 闫 情 也 是 现在 才 清 楚 的 。 

EXBAP RM, 核糖 核武 二 磷酸 还 原 酶 (Tribonucleoside diphospha- 
te reductase ) 催化 如 上 反应 。 

此 还 原 剂 〈 被 还 原 的 硫 基 逮 原 氧化 体 ) 是 一 种 小 的 〈 108 个 氨 酸 ) HS 
简单 的 聚 肽 ， 用 做 一 种 氧化 -还 原 载 幅 。 Pt eS tae we RSA 
化 成 一 胱 氨 酸 〈cystine ) (SS 一 3 一 ) 部 分 。 被 氧化 的 硫 基 膛 原 氧 化 体 被 
NADPH €@ ffi 33 JR A(t 8B MH ( thioredoxin reductase )， 一 种 黄 素 蛋 
FA BS te FE BS TT et Jt 

AB BZ — ABR BRIR RAB Cribonucieoside diphosphate reduc- 
tase ) 坑 一 非 均 匀 聚 合 物 ， 含 非 正 铁血 红 胶 。 它 能 膛 原 四 种 天 然 核糖 核 候 酸 
( ribonucleotides ) ADP, GDP, CDP, 及 UDP。 

EDDA, Bei, URESADPSRRm, HHAEKABRP 
—RARR AHORA, M2 Ree. CSMHEKDE, ARF 
fi ( lactobacillus ), #6 (clostridium), ， 假 单 胞 菌 ( pseudomonas) 
URA F AA (bacillus) PlAhRR BRR RRS AME 
三 磷酸 不 同 ， 且 逮 原 酶 坑 一 维生素 Bi* CHMEXK, 5,6-—ARE MK ee 
hi Fa (5 ,6-dimethylbenzimidazole cobamide coenzyme). J @i AB 
完成 还 原 反应 力 催 化 氨 之 移动 ， 过 涉及 腺 核武 部 分 之 5- 亚 甲 (5 -methy- 
lene ) (AB 8-10.338). 

i — TK REN SS RAK, ARE, RRM EELS 
fe . m ant RET RE  RK AR ,  ORRR E A RARER CA 
氢化 物 台子 ) BRE. LKERRSAGRRAKBALE RK. —OHRRE 
直接 被 还 原 而 无 任何 中 间 体 。 


17-21 胸腺 喀 p 定 生物 合成 ( Thymin Biosynthesis ) 


Hse A Hog Ae EE et RE 〈deoxythymidylic acid), dTMP, J) HARMR 
wf (deoxyuridylic acid), dUMP,  hyik ee math ABH ATP ZA 
ix M3} ( thymidylate synthetase) PU tM ( tetrahydrofolic), THF, 

〈 在 第 8-9.3.2 目 C ut) 而 产生 的 。 工 HE KR—-RREAZEY 4. BA, 
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Si Rit FGM (cobamide coenzyme) 也 在 此 反应 中 有 天。 革 酸 需要 的 程序 
被 氨基 喉 哈 (aminopterin ) 及 10- 甲 基 -4 氢 基 革 酸 (amethopterin) 所 
抑制 。 


17-22 对 号 喻 及 喀 啶 核武 酸 类 修复 途径 (Salvage Path- 


way for Purine and Pyrimidine Nucleotides ) 


BAA tS OkSeeC ARSE ROMER, DRA Smee 


A, NSM SHR TNH, CO,, MM, HRM, VIRKMAeMS 
KO. KS Ses ORGS MKE DNA RRNA BED MAME RH, Bl 
HAARRCELEN ARR ERLSHOWE-BEAKORST. A 
ASLMAKERHEE-SMRMRNER, HHSC -AReENBA— 


-~ 


BRE EBKAES BBL (nucleotide pyrophosphorylase ) 所 催化 的 : 


o 一 5-- 磷 酸 核糖 栈 基 -1- SAAR ES 
a-5-Phosphoribosyl-1- 
pyrophosphate 
(PRPP) 


| 
-oO__o_cH， 


+ PPi (17-42) 


ABE 


此 反应 易 於 道 转 ， 但 实际 操作 由 左 至 右 因 无 所 不 在 的 焦 磷 酸 解 酶 〈Ppyro- 
Phosphatase ) 作用 可 水 解 已 形成 的 焦 磷酸 。 此 酶 使 用 嗓 喻 萌 基 ， 腺 式 ， 有 太 
B ®Cquanosine), RAAF MARR ED, 

A — FREE EDK RE (EM (nucleoside phosphorylase ) 的 催 
化 : 


671 a 


em 
+ H;PO， (17-43) 


1- 磷酸 核糖 teak 
Ribose-1-phosphate Nucleoside 


此 酶 不 是 与 1- PO, 核糖 便 是 与 1- 磷 酸 -2- 股 氧 核糖 作用 。 磷 酸化 酶 已 经 陈述 
ARREG (KBA, PORKEK, RASH) 便 是 与 喀 啶 〈 尿 喀 喧 及 胸 
RE) 化 合 。 

第 三 种 修复 反应 是 以 一 核 式 激酶 (nucleoside kinase ) 所 催化 , 对 於 胸 
腺 喀 喧 核武 及 ATP 相当 有 特效 。 在 此 种 程序 中 ， 形 式 上 与 已 糖 激酶 〈hexo- 
kinase) 类 似 (第 10-4.1 项 ) ， 用 一 含 能 沁 富 的 硫酸 曲 来 产生 一 个 低能 量 
的 磷酸 栈 。 


+ ADP (17-44) 


胸 ABOVE Hat — BERRA ARR OEAZ at 
Thymidine Thymidine monophosphate (dTMP) 


然而 其 他 之 此 类 反应 谷 可 列 和 学 ， 以 前 已 有 若干 构想 ， 即 有 机 体 进 化 至 保 
桂 核酸 的 氮 - 曲 基 聚 合 元 。 在 此 等 实例 中 一 细胞 得 时 不 能 周而复始 的 形成 嘎 
喻 类 及 旷 啶 类 ， 此 等 救助 反应 均 对 认 DNA 及 RNA 合 成 保持 供应 聚合 元 不 至 
Kz. | 

搞 要 : 在 图 17-4 中 摘录 RNA 及 DNA 合 成 中 对 三 磷酸 核 式 合成 所 需要 的 
许多 反应 。 
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图 17 -4 。， 核武 酸 及 核酸 之 合成 的 并 保 。 字 首 d RTMA( deoxy - ) 故 AMP 含有 
核糖 部 份 ， 但 dAMP 含有 一 觅 氧 核 糖 部 分 。 呈 在 若干 组 织 中 核糖 核武 
+ Ais HEBER BERRA DD BABAR tt S RAIA © 
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如 题 


l. BABAR Calanin ) 以 SN 标 恰 后 饲养 一 鼠 ， 其 排泄 之 尿素 中 含有 
155N 在 氮 原 子 内 。 起 用 已 知之 酶 反应 ， 襄 明 何 以 此 转 杰 能 发 生 。 

2. 试 述 两 种 不 同 酶 催化 反应 ， 其 天 门 冬 酸 之 氨基 是 消失 了 的 CORK 
冬 酸 能 “被 胸 氨 ”) 。 

3. MRA YG ieee C cephalin ) 及 石 脂 醚 乙醇 胺 〈phosphatidyle- 
thanolamine ) 之 乙醇 胺 〈ethanolamine ) 部 分 之 中 间 体 先 质 最 相像 ? 
鼓 出产 生 乙 醇 胺 之 酶 催化 反应 ， 及 此 酶 之 名 称 。 

4, 襄 明 何以 植物 不 需要 产生 尿素 却 含 有 近乎 所 有 尿素 循 焉 之 酶 类 ? 


ey ie OP eR aR Ne CTS a ay Tel ePeR eS eae Ry Tap RTO Ae oe ne Oe 
ae “Ayia =) a ht dat , P f wes | bad. be ae; 
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5. BHORAR HME, SMR (NA) 能 不 介 人 有 机 分 子 中 。 
6. w- 氨 基 己 二 酸 (a-aminoadipie acid) B—AB, a-KRE_-¥#R, 


高 出 一 类 似 的 酶 催化 反应 ， 藉 此 -氨基 已 二 酸 可 由 和 胞 中 常见 的 中 间 


体 〈 即 糖 解 中 间 体 ， TCA 循环 中 间 笨 ， p- 氧 化 性 中 间 体 ， 以 及 普通 毛 
酸 ) 合成 之 。 


资料 性 分 子 之 代谢 作用 


METABOLISM OF 
INFORMATIONAL 
MOLECULES 
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第 十 八 章 
核酸 类 之 生物 合成 


Biosynthesis of Nucleic Acids 


BR 履 者 应 首先 重 履 第 五 章 以 温 故 而 知 新 。 然 后 本 章 介绍 有 关 复 岗 
DNA 的 新 知 禹 〈 一 种 迅速 开拓 领域 的 新 知识 ) 即 机 种 (mutat ions RMR 
2) 的 生物 化 学 ， 重 要 的 机 程 ， 在 所 有 细胞 中 对 於 DNA 之 复 仙 被 物理 程序 
(UV RX - AR) 所 捐 害 的 , 然 有 结果 有 此 RNA - 转 写 程 序 ( RNA - 
transcription process ) 的 讨论 。 此 章 也 做 坑 盯 解 第 十 九 章 及 士 章 的 重要 背 
Bo 


18-1 5| & C Introduction ) 


A#+ NEUVEDBNSSMSROR MIS SRM: PRED 
RE&Y (informational biopolymers) ZAR, H DNA 对 资料 的 流通 ， 


细胞 使 用 此 最 初 的 载体 至 蛋白 质 之 机 程 ， 此 资料 之 最 图 产物 ， 以 及 细胞 能 籍 
称 之 性 酶 类 的 特殊 蛋白 质 之 控制 来 性 节 其 代谢 作用 。 
此 等 构想 可 分 数 部 分 陈述 之 : 
85 平移 
Wher ome CDNA. A Transcription RNA Translation 蛋白 贸 -—> 代谢 反应 
mRNA 及 | 
8 | ranaenpon TRNA | SEDATE a | 


#2 Be RNA : 
Replication ( 病毒 的 ) 平移 _， 蛋 白质 ( 病毒 的 ) 


18-2 定 # (definitions) — 
在 陈述 以 上 反应 之 前 首先 需 订 定 各 项 定义 。 


人 
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(#29 ( Replication) : 是 一 种 程序 ， 人 双 股 的 父 代 DNA 其 每 一 股 以 
ta AB AD eat EEN (base pairing) 做 精密 的 复 观 。 故 产品 震 二 人 条 人 双 股 
DNA fil 40 f& (rt) SAS 4H fa) 


sided 


+ 
ae 1S be Fe os So ae of 
tes * ; - 
Ve BR 
7 A BR ne 
* Me a ws 全 


Ne 


ge Pa 


My 


Waka 


C49) ( Transcription ) : 是 一 种 程序 ， 在 ，DNA hp aZ HRB Me 
基 对 所 复写 而 形成 核糖 核武 酸 〈 ribonucleotides ) 之 相 补 顺序 ， 一 种 RNA 
链 : 


(EB) | Iranslation ) 饥 一 复合 的 程序 由 DNA 将 豆 料 转 写 进 大 一 
RNA 之 特殊 型 式 ， mRNA 中 ， 对 和 蛋白质 合 成 ， 引导 之 朝 特殊 氮 酸 的 有 顺序 
FRE YEA 75 1 sf 

Ci #45 ( Reverse transcription ) 涉及 在 DNA 上 处 使 用 RNA #3 


[5 模版] 〈 Template ) 有 关 核 酸 之 一 种 相 补 股 的 合成 ，DNA 或 〈 RNA) 
链 提供 精确 的 矢 料 。 RNA 合成 需要 一 “DNA 模版 ; 对 於 DNA BM, — 
DNA 模版 只 是 所 需要 的 一 趾 ， 将 在 讨论 复 婴 时 看 出 〈 第 18-3 节 ) 。 
(PRs) (Primer): 在 生物 化 学 中 力 一 分 子 之 初 发 的 终结 
点 〈 initial terminus ) 在 该 旧 上 添加 加 成 的 单位 后 便 产 生 最 略 产 物 。 故 ， 
在 糖 原生 物 合成 中 初 型 物 饥 一 小 的 多 糖 ， 在 其 上 沃 加 葡 葡 糖 基 〈 第 10-10-4 
项 ) ; 在 脂肪 酸 合成 中 ， 乙 醚 基 ACP BOC ORM RMER MRE i OB 
13-10 节 ) ; 在 DNA @Bch, /\ SRR RAM eH DNA 形成 者 凯 一 


模版 ， 然 后 再 对 子 代 DNA RZARST RMR A REA Mi — 引物 。 
此 等 构想 说 明 如 下 : | 


人 th STEMS gt YT Te oe ae Can ts Rms el an Pee gee we te Ste eee ea 
a : ae | an aha is 了 , 


模版 初 型 物 2 So a 
‘BER 等 等 模版 


ee i: 
aE 党 aed 
: . vad 注 oe 


18-3 4 #8 ( Replication ) 


直至 最 近 才 陈述 过 种 生物 学 中 关键 性 程序 ， 所 请 DNA 分 子 之 忠实 找 具 
(copying , #A) ， 的 锋 细 知识 仍 极 微小 。 然 自 1972 年 ， 在 此 领域 中 已 有 。 
or PBN RBA, WERK RAUB Sik DNA 分 子 〈 small : 
circular single-stranded DNA molecules) 及 组 菌 的 酶 类 所 做 实验 来 描述 的 。 现 
在 少数 用 生化 的 术 萎 来 介绍 有 关 牙 核 有 机 体 的 复 观 问题 。 但 ， 所 陈述 的 机 程 
是 完全 好 像 言 之 成 理 的 ， 哉 然 能 同时 在 准 核 的 及 里 核 的 有 机 体 中 表示 基本 的 
BRT 

兹 将 有 关 入 门 途径 ， 诗 论 如 下 。 

18-3-1 BREF THEM (Replication is Semiconservative) 2% | 
Sh, DNA 2k aR ONA 的 新 的 相 补 股 BOR ARNE Res 
核糖 核武 BERCBRARMAORM CORRS REL, REBBNEAE 
的 ,可 得 两 个 新 的 DNA SFRRRRLAD SHAN, KBCRERBR + 
守 tas)” ( semiconservative ) , 由 图 18-1 及 18-2 示 明 。 另 一 可 能 性 是 最 ， 
终 复 秽 产 物 是 由 原来 两 条 股 之 一 条 人 双 螺 旋 和 与 一 造成 新 合成 链 的 一 条 第 二 公 螺 
旋 构 成 的 。 此 程序 称 坑 复 秽 的 ”守恒 型 ”( conservative type ) 第 三 种 可 
能 性 称 霹 “分散 的 ”( dispersive ) ， 若 父 代 DNA 之 核武 酸 在 子 代 DNA 
, 物料 之 成 分 中 无 秩序 的 散 个 ， 则 可 发 生 此 型 ， 如 此 则 新 的 DNA Bor ee ek 
的 核武 酸 沿 链 成 饲 一 混合 体 。 

oe aR Bilt SB) RE PERO RFE, Meselson 及 Stahl 两 氏 在 1958 年 在 一 个 只 
有 15NH,CI 需 氮 源 之 基质 (medium PHRABHM, CHFRKRE, B 


equ 
PIER TAKER 


+8 半 守 恒 - 
Conservative Semiconservative 
-图 18-1 BRA. 
Bavae 

数据 mR 

15N-DNA 
| 

14NH4CI- 

3 
inl 

; “ip 
14N 、 
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图 18 二 2 Meselson 及 Stahl 两 氏 实验 证 明 D NA 之 半 宁 恒 复 错 ， 在 每 个 图 解 的 DNA 
2% by MBIT BONA 之 反 平 行 性 质 。 


5 ae BP ee Re ee Ok. oe ee it hg Me on Oe ad Bo, Ba et ds COR OO gl 
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Em LTREDH MN RYN 之 相对 含量 。 和 结果 由 图 18-2 PRA EHH 
除了 分 散 机 程 。 和 尚 有 其 他 伍 据 ， 其 各 个 车 果 均 强力 支持 复 抠 之 牛 守恒 机 程 。 

18-3-2 MZ (Initiation of Replication 复 观 是 不 连续 的 ， 
MAME BEA eR DNA 之 每 一 股 上 5 "一 3 的 方向 中 。 此 程序 沿 条 股 之 
许多 点 上 开始 ; (EAH BA, BT RABY BEDEBSRLABED 
此 开 单 一 的 股 。 假 定 在 许多 点 上 ， 唯 有 准 核 的 及 缆 核 的 有 机 体 之 低 分 子 量 《 
~ 35,000 MEA AKANRREKRHS—-KRL, MHASH A- TBH 
H ch Oey Eri) RABI, AA - T BENS BERR G - C BBN 
者 (第 5-6-2 项 及 5-9 和 节 )， 此 等 区 域 呈 现 更 易 遭 受 ” 迷 融 “ 或 由 人 双 股 更 易 
BBB DNA 。 此 等 蛋白 质 称 坑 ”“ 非 弹 组 的 蛋白 质 ”(〈( unwinding 
proteins ) SPCR EA DAH eM REE, KER 
图 18-2 a RAS, 

一 种 新 近 BRM, Rifampicin ， 是 一 种 强力 的 药剂 ， 能 防止 转 襄 ，， 
因 它 能 显著 地 抑制 RNA 聚合 酶 。 有 很 好 的 全 据 知 此 药物 也 在 ”活体 内 ”及 
“活体 外 ” ( in vivo and in vitro) 封闭 DNA 的 复 岗 。 但 抗 - rifam - 
picin ， RNA 采 合 酶 突 殉 型 ， 则 不 显示 此 效应 。 

此 等 结果 现在 已 能 容易 的 解释 。 在 活体 外 有 优 和 县 的 伍 据 性 起 始 程序 妃 涉 
及 一 不 过 和 续 的 合成 ， 过 是 夭 一 种 长 度 不 大 的 混成 双 股 .RNA RABAT RA 
DNA 模版 具 RNA 初 型 物 转 写 。 假 定 非 缠 组 的 蛋白 质 已 存在 RNA BRE 
位 有 大 小 范围 由 50 至 100 PRARAMKHN RK DNA 复 秽 之 初 型 物 了 。 故 
此 初 型 物 具 有 一 个 三 磷酸 响 残 基 在 其 5 ” 位置， 及 一 个 自由 的 3 "OH 未 端 。 
DNA-RNA 人 双 股 之 图 解 见 图 18-2b . 

今 在 全 酸 酶 DNA AA IIT ( holoenzyme DpNA_ polymerase III) 
一 种 多 重 次 单位 的 蛋白 质 〈a multisubunit protein.) 环境 下 ， 发 生 延 长 作用 。 
与 初 型 物 模版 形成 活性 错 合 物 时 需要 此 酶 之 一 种 成 份 ， 埔 聚 合 酶 III* ( 
copolymerase III*) 及 ATP 而 非 弹 组 蛋白 质 也 必须 存在 。 现 在 延长 作用 
Bats, ATP J>4¢>BRSs ADP 及 Pi 《任务 需 何 不 知晓 ) , RARE 
万 在 通 当 位 置 上 籍 成 长 的 RNA-DNA 链 的 烙 和 车 末端 与 一 亲 核 的 接触 。 一 俊 埔 
聚合 酶 III ” 再 度 不 需要 时 ， 乃 分 解 ， 且 新 的 DNA 聚合 酶 III KEKE 
进一步 的 延长 作用 在 一 个 5 -一 3 方向 中 进行 直至 绝 有 500 至 100HRAK 
糖 核 试 酸 残 基 诡 加 了 篇 止 。 子 代 股 之 形成 是 不 连续 的 ， 而 RNA-DNA ZBRF 
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7—BMBARKDHBWTS : BH 18-2c 所 示 
RNA-DNA BEF (© RNA-DNA fragments ) 又 称 国 崎 段 片 ( Okazaki 


生生 
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fragments ) AREER AA MI (Okazaki) 首次 由 大 肠 菌 细胞 中 分 
ME HAZE 1968 年 提出 不 连续 DNA RE, DIMER RR, 
18-3-3 抑止 作用 (Termination) DNA @mkE ARH, AB 
3/OH #2 HG 5'ppp BK (A) ， 见 图 18 -2b . 必须 发 生 三 项 事故 ; @) 
RNA $M BY HAD OBR ; tb) 以 胸 氧 核糖 核 候 酸 残 基 十 补 在 剩 下 的 发 姓 中 ， 
RCW ROARS DNA 妥 片 而 形成 一 连续 的 DNA 子 代 股 。 DNA 聚 
合 酶 II Bb Kornberg KE 1955 年 於 大 肠 中 发 现 的 酶 ， 其 功能 到 近年 来 仍 
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“不 能 肯定 ， 反 而 是 唯一 的 酶 能 藉 5 “一 3 ' A Bi RE DK AR  O( exonuclease ) 之 
程序 及 聚合 酶 之 活性 完全 满足 (a) 及 (b) 之 需求 。 
DNA RAMI SSBB EH, Bla) RNA 民 片 〈 原 始 初 型 物 
- 模版 双 股 ) 之 移 除 是 利用 5 一 3 "外 核酸 水 解 酶 笑 性 (5 "一 3 exonu- ， 
clease activity ) , 2 (b)#i itt 36S Wai HEM Fs BUA ME OG as 
成 复 秽 之 顺序 ， 再 利用 一 种 特殊 的 酶 ， DNA 键 结 酯 ( DNA ligase), #% 
3'OH 末端 与 S’ppp KiwtE A, 
th MSS Se FEE ERO KI EAGER DLS BE NAD+， 
EMR 5’ - ete RA MRE HSH ( nicotinamide mononucleotide ) 而 
在 动物 细胞 中 ATP BMBEN, 85'-Ral eR EARS RED, 机 程 对 
键 千本 之 各 型 均 校 常见 在 图 18-3 中 示 明 。 

歼 讨论 DNA RAMI SERHHEA, ABAMZAFER 109,000, 
HS—## (monomeric )。 此 和 蛋白质 对 所 有 四 个 有 一 个 束 合 部 腕 氧 核糖 松 
武 酸 位 ， 对 於 模版 DNA 则 有 一 东 合 部 位 ， 对 於 成 长 的 初 型 物 有 一 个 部 位 ， | 
对 於 结 尾 核武 酸 残 基 之 3'-OH 原子 团 有 一 个 部 位 , 对 37 一 5“ 有 一 部 位 以 及 对 大量 昌 
5 一 3 有 一 个 部 位 。 尤 有 进 者 聚合 酶 苷 强 的 束 合 ， 伸 在 一 DNA HR ER 量 
或 切断 , 在 切割 点 能 催化 一 切断 平移 的 程序 〈( 见 图 18-4 ) 。 

此 酶 之 3 “一 5 外 核酸 水 解 酶 活性 非常 特殊 ， 此 中 仅 一 个 3'OH- RAH 
糖 型 象 是 慷 出 的 。 产 物 均值 坑 5 - 单 核武 酸 。5 ' 一 3 "外 核酸 水 解 酶 活性 则 殊 
少 特性 ， 此 中 DNA 或 RNA 25’, B, —, RE PMB ARH. 
BMS - 单 核武 酸 占 优 势 ， 串 然 也 有 202%6 的 低 核 试 酸 〈 oligonucleotides ) 
集聚 。 此 等 活性 可 由 图 18-2d 示 明 。 

上 述 复 岗 之 机 程 已 在 1974 年 需 Kornberg KAR BR DONA RAAB 
菌 单 内 之 多 重 酶 实验 地 说 明了 。 趾 然 所 有 步 又 洁 未 完全 肯定 ， 模 式 却 已 解决 ， 
许多 有 关 复 岗 的 问题 。 此 模式 的 普 涯 性 自然 必须 有 待 更 深入 的 研究 。 

在 耸 椎 动物 中 至 少 有 五 种 不 同 的 DNA 聚合 酶 已 有 描述 。 即 ) DNA ¥ 
合 酶  ， 在 细胞 质 中 灼 乎 均 可 发 现 ， 也 在 核 中 存在 ，b) DNA RAMS RY 
全 在 核 中 发 现 的 ，(c) DNA 聚合 酶 Y HAMM DNA RAMM1 - 2%, 
在 核 及 细胞 质 中 均 存 在 ，q) 和 线粒体 的 DNA RA MLIK CMH BM DNA Ke 
& 6 ( viral induced DNA polymerase) J) HE AHER EN RR, KR 
Ao tel EAHA HE Moh Se HEM ABE 


kB 
=. 


a ae 


sll 


Tia ak 


(-b ) 修整 


3 te) 切断 平移 


UTR AST YS On 


ne 


~~. 


国 18_4 KARMDNA Rome SAMAOTS( a) RSet ( 5 ) 3 一 5 楼 “| 
起 帆 和 聚合 本 活性 一 檬 存在 於 一 修整 机 程 中 ， 在 此 中 不 成 对 3“ BARNS HZ 
5- 柱 酸 确 活 性 消化 回复 坑 第 一 成 双星 基 ， 旦 籍 聚 合 酶 饥 一 庆 续 的 再 合成 “( < 
TIES RFRA BOSH LIED NA 以 当量 速率 降解 ， 同 时 涉及 半 
6’ ,gr 核酸 酶 ， 结 浊 不 是 泽 的 合成 , 却 有 缺陷 区 域 的 修 侵 。 


1 了 Ps i , 本 ae @ 
a tee ee See te ae al a ee Ae) tage tee eS 


18-4 逆转 写 ( Reverse Transcription ) 


RNA 胜 瘤 病毒 〈 RNA tumor viruses) 有 其 病毒 的 RNA 藉 一 聚合 
iS A AB (reversed transcriptase) M/E HRM BHA DNA 中 。 指 
#2 RNA 的 DNA AM ( DNA directed DNA polymerase ) 之 催化 反应 
i EM 18-2e. vRNA Z DNA 公 股 转 写 产物 们 入 组 胞 的 DNA 中 ， 因 此 病 
毒 痪 料 得 由 一 细胞 世代 转载 至 另 一 世代 。 现 在 也 有 逆转 写 酶 的 寓 料 从 前 想像 
仅 限 制 在 病毒 粒子 不 ， 今 知 在 正常 细胞 中 也 有 发 生 的 。 


18-5 突变 ( $# ) (Mutation ) 
一 种 极 重要 的 程序 ， 突 沁 被 定义 坑 一 种 基因 之 狐 然 的 及 稳定 的 好 化 ， 而 


A Si 
( 正常 的 ) 


SC Ep ences Ay A ae: 
aie “a 了 “eG eet 
7 Fate ree 


a ee 


ween iS ee. 1891 


SEH ES 
( 易 於 可 逆 的 ) 


插入 简单 是 基 寺 
( 可 逆 的 ) 


删除 一 部 份 
Se H 
( 不 可 逆 的 ) 


as 


ET 
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呈现 若干 不 寻常 的 表 型 的 特征 (phenotypic character ) .， 往 往 是 一 种 生物 ~ 
化 学 的 慑 加 。 在 一 突 波 中 ， 可 能 损失 若干 特殊 的 生化 功能 。 

—WE2, A= MRM, mLM18-4aMian, DAA DNA DEH ME 
A, T, G, CIBRAZ SR ae BL ER, 

18-5-1 FEB Sat BAR HRK (Physical and Chemical Mutage- 
nesis) ZEA RR, RB OTHER BHT MS, CE DNA Sw RAREY 
GELB TL, RRM, MR, RB DNA BEBE 
24 SAI RHE ( codon reading frame), (SMH R#EK Aloo F : 

(1) HNO, £3 ARAM : 


NH, 0 
ZA N N N 
NN eS eae 
Pe / de / 
| Gas. Shs H N 
La R 
AOR IS RRA 


Adenine Hypoxanthine 2 


& #03 Guanine —> #8 Xanthine 7 
saAale0e Cytosine 一 > fr0#0# Uracil 


ee a SK ee RK AEE, A ie ae a eRe 
SRR H, MBB REKR BRANHAM WERAHPRERN, 

(2)#@ f& ( Hydroxylamine ) — JET AH HY (mutagen ) (Ae 
ARMA, A-MWZEBKOANME RHA, HA TI Oe 
Ge ix AE : 7 | 


HNOH er pk 
ae N~ CH NA "CH, 
_t—NHOH “ope a a" ie _&—NHOH 
07 SN N Rca se oe 
H 
t R R 
与 AQURIS HK Ff 941 OH 


(3) 烷 基 化 试剂 〈 Alkylating reagents. )—— 硫酸 二 甲 酯 (dimethyl 


;sulfate , (DMS) ) 及 乙 基 甲 基 硫 酸 酯 ( ethyl ds sulfonate , (EMS) ) 
均 对 篇 味 喻 特别 敏感 : 


OE cata oN Pe 
Or Or 
SG 5 Nai i cat = 
DMS EMS 


HE FE A He FS BCE Be — fH DG 2 ( quaternary nitrogen ) #E BR 2 fi 


Wesel (cdeoxyriboside HH, AAPL ME, MTA 
py Aw AE ch S FE MS, HBB DNA 链 : 


O O CH CH 
os ate ; | ‘a 1 ; 
HN XK DMS HN 从 H,0 HN N 
\ \ \ 
Be sia AI we | zh 一 de | H+ ROH + H+ 
ny: a oN oN H,N~ SN~ >N 
R R 


B08 05 


He 5 te BY te AH fh FA EL Bey , B- ACER ( fi dard 
ine ), 一 种 合 氮 芥子 氟 ， 是 毒性 非常 大 的 。 


(9) 甲 基 化 试剂 一- 极 闯 致 妈 的 化 合 物 ， 故 使 用 时 非常 危险 除非 特别 小 心 


注意 ， 一 包括 N - 甲 基 - N'- 确 基 - N - 正确 基 甩 (Nmethyl-N':nitro-- 
N-nitrosoguanidine) : 


He ak PA BB] gam a FS (Re ( diazomethane ) 
N 
Hc | 


18 Ae — FA i Sits A FE aR 此 化 合 物 对 於 羧 酸 及 氨基 之 甲 基 化 普 涯 使 
用 之 ， 但 务 须 特 别 小 心 ! 此 试剂 可 甲 基 化 核酸 。 


= Ree OT he a TA Coe! 
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(5) 以 X - HRA EA BATT ES EE BIE SIE A, K - Ste 
或 者 与 DNA 反应 是 藉 一 种 自由 根 的 机 程 、 力 在 DNA PBs ee 
2 RATE 260 nm 处 之 强烈 吸收 ， 往 往 半 致 两 个 相 半 胸 腺 喀 啶 〈 thymine) 

的 光化学 二 聚合 作用 成 胸腺 嗜 啶 - 细胞 喀 啶 ， 或 两 个 细胞 喀 啶 的 二 聚合 物 。 
胸腺 喀 啶 残 基 尤 其 会 起 如 下 之 反应 : 


eee r 
CH 5 CH N 
O- BNA S=0 DNA 
- \H Os ~ 4 ss 
四 < ¥. hy Se a i 
二 OH 
N SN ER 
CH, P CH, P 
Re 
me re 
NS a 
he 了 
DNA oan 
ie SE OR QUE OE PE IK 在 D padi oo 


18-6 修复 机 程 ( Repair Mechanisms ) 


AA Mie BA Ae DNA 损伤 的 机 构 能 被 消除 ， 且 DNA 之 原来 形状 
的 双 螺 旋 得 以 保存 。X - RD uv HESS 害 细胞 DNA 。X HAE 
DNA 2268s @ 2 uv 射线 使 胸腺 喀 吓 行 二 聚合 作用 (图 18-5 ) 。 此 等 如 
,更 在 DNA 灶 构 中 能 被 现在 陈述 的 机 程 迅即 修复 。 

PAK BAIR SESE 生物 在 _DNA 聚合 醒 工 的 缺陷 增强 了 对 此 外 儿 及 X- 射 入 
SR, ERO RE RADE REM RAB, RE w REE, 
DNA 股 在 胸腺 喀 啶 二 聚合 物 的 5 ' 侧 被 内 核酸 酶 ( endonuclease ) 作用 有 了 
有 裂 笑 〈 见 图 18-5 ) 。 含 有 胸腺 喀 啶 二 聚合 物 的 低 核武 酸 〈Oligonucleotides) 
被 5 一 3" 外 核酸 水 解 酶 所 移 除 ， DNA KOMI EH, REFS BRD 
DNA 聚合 酶 I 之 合成 作用 将 相 祖 的 股 做 需 模 版 堰 充 之 。 最 后 的 裂 悉 用 前 在 


= ~- 


993 


i sie 


ee * pamogce = : 


M18-5  DNA 之 修复 机 程 。 


复 秽 作用 中 相同 的 机 程 正确 地 封闭 之 ， 所 用 之 酶 称 需 DNA Shims (DNA 
ligase ) 。X HRSA DNA RAMI BLE RSECRHERM 
中 填补 之 ， 然 后 以 ONA MRM AI BRB TE EH, 

在 人 类 中 DNA 修复 也 潮 遇 一 非常 类 位 的 内 核酸 酶 切断 程序 。 外 核酸 水 
MEBLLGEMM, RAGHARM, ABRAMS, kKSRR HI 
Toth Ae AbD Ay eS PI“ MEER” «( Xeroderma pigmentosum ) HI 
HELE, BKGLRANAXKSRORE, PREPRERR HOR | 


7 
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GEA, BRS RRB MMe (fibroblasts) (AMAIA) 用 uv 
光照 射 ， 胸 腺 喀 啶 之 聚合 物 ANEKMARRER, CSkSReteee 
先 用 xX 照射 然后 用 uv KIERO RAM, DONA TSA 发 生 修复 作用 。 显 然 
x - 射线 能 使 链 断 B, 然后 内 生 的 外 酸 酶 ， 聚合 酶 ， 以 及 键 结 醒 活 化 的 修复 
此 损伤 。 故 此 等 实验 明白 地 王 明 (1) 对 此 少见 的 疾病 分 子 的 侵 殷 是 对 於 切断 缺 。 
少 一 内 核酸 酶 ， 此 物 不 能 使 修复 机 程 贯 徽 到 底 及 (2 DNA BLE AEE 
与 在 人 体 中 有 本 质 上 相同 的 机 程 。 


18-7 RNA 转 写 的 生物 合成 Biosynthesis of RNA 
Transcription ) 


EMO A REP, RNA ”之 生物 合成 除外 ， 在 惧 核 的 细胞 
中 有 关 DNA 之 _RNA 生物 合成 〈 转 写 ) 的 部 位 是 核 〈 nucleus )。 而 核 仁 《 
nucleolus ) 对 於 核酸 体 的 RNA 生物 合成 含有 丁 类 及 基因 (genes), HG 汪 
# (messenger ) 及 移 转 者 〈 transfer) RNA 之 合成 负责 的 酯 类 均 局 限 於 
%B 〈《 nucleoplasm ) 中 〈 见 第 9 -4 HARRAH) 。 在 惟 核 的 组 积 中 
RNA 聚合 酶 在 细胞 质 中 存在 。 

因 大 肠 菌 RNA 肥 合 梅 已 广泛 的 试验 ， 可 较 坊 群 画 的 描述 其 千 构 及 性 质 。 
由 大 肠 菌 而 来 的 到 合 醒 也 和 其 他 有 机 体 一 样 催化 RNA 2 OT 
WE Sa WS BARA DNA 股 相 补 如 图 18-6 所 示 。 

在 准 核 的 有 机 体 中 所 有 型 式 的 _RNA AMR — ws we RA 


表 18-1 “大肠 菌 RNA 聚 合 酶 之 成 分 


次 单位 分 子 量 数目 功 能 
B’ 165,000 : 1 DNA Re 
B 155,000 1 起 始 作 用 及 

HE 1458 fi 
0 95,000 1 息 始 作用 
a 39,000 2 未 知 
w 9,000 1 未 知 


p 200,000 终结 作用 因素 


Te 


RNA 之 成 长 的 


” 链 三 磷酸 核 开 
OH OH 


[PARA MIER NA KRG ge toeAssa DNA 模版 的 天保 ( 
意义 股 ) ( Sense Strand) 反 和 意义 股 ( Antisense Strand ) Bit 


图 简化 计 未 列 和 人 © i 


ii — Ws Fach ae, Alba BARE SZ Fg BRE HG AN ee HR FP I Ze A 
比例 和 组成， 如 表 18-1 MR, HAMAKEMSCHREMATCSRHB, BR BC’ 
次 单位 将 RNA RABE DNA 模版 束 合 ， 而 B 次 单位 需 一 个 催化 的 部 位 ， 


ie |, Marke et Bik ob Tn Rie oA sen i! ae Ne eI aS ee 
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BARS rifampicin 过 种 抗生素 ， 在 体内 及 体外 抑制 RNA 合成 的 起 始 作 用 。 
RIK oH RNA 合成 的 起 始 是 需要 的 ， 发 生 在 _DNA 模版 的 特殊 部 位 上 。 
没有 蛋白 质 ， 酶 〈azB8' ) BRALBRAM (core polymerase ) , i 
5 因子 在 一 起 则 称 坊 完全 酶 Choloenzyme ) ( app ) 。 

fe“ tA” A DNAS —BR“ BR” (OOM), PHAM, A 
若 每 两 个 DNA 股 用 做 一 RNA 模 版 ， 相 补 顺 序 的 两 个 RNA 产 物 应 被 转 写 ， 应 对 
两 个 不 同 的 蛋白 质 有 了 瞳 码 ! 因 仅 有 一 个 DNA 股 功能 坑 一 模版 ， 而 另 一 股 汞 没 ”， 
有 模版 的 功能 。 对 於 DNA 之 一 股 复 秽 则 称 需 ”不 封 称 硅 高”〈 asymmetric: 
transcription ) ， 而 复 侈 两 条 模版 股 时 称 需 ”对称 的 转 宫 ”( symmetrical 
transcription 。 )。 内 生 区 醒 将 转 写 一 DNA 对 称 模版 ; 即 DNA 之 两 股 能 做 需 模 “ 
版 。 但 转 写 反应 缓慢 且 非 特征 性 的 。 用 “因子 ， 完 全 酶 不 对 称 的 转 宫 DNA， 
在 特殊 的 发 动 基因 部 位 ( promotor sites) 上 起 始 发 生 RNA 链 。 


£ 
* 
~~ 3 
aS: 
2 wie 
by = - es 
4 . 
= 
*% 7 
Ka 
* 


SS 
an A 


= We - 2 Rae ck ae Y. tis Vie & 5 
3 ESS ra Ba y ‘ 
x 到 Re : Z : 


18-7-1 (a) 52D NA 模版 联 辕 (Associationwith DNA Template) 和 与 
DNA RAB BRARRON iH, ONARAR HBE- BRK MHDRRES 
MEE, MAPARNARG Bits R—-ASR ein hte NLD, FDNAR 
Sm, -REREHERKMUM BIAS T, 聚合 作用 力 和 继续 进行 至 
DNA Kah. Ait ; 用 RNA 聚 合 酶 ， 转 写 在 DNA 模 版 中 特殊 的 发 动 基因 部 位 上 ， 
开始 ， 且 在 一 确定 的 基因 的 顺序 之 末端 终结 之 。 或 者 RNA 聚 合 酶 与 DNA 重 复 ” 
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的 联 糙 及 分 解 直到 发 现 一 发 动 基因 部 位 ; RHRRAUNUKAA BEY RRI 
序 ， 此 事 可 由 完全 RNA 聚 合 酶 之 通 当 束 和 续 而 得 知 。 在 发 动 基因 部 位 上 束缚 之 
程序 中 ， 藉 双 股 之 局 部 熔 合 约 有 6 至 10 HBEN OMAHA, 
Hit RAM SEH DNA 股 需 模 版 。 在 发 动 基因 部 位 上 束 合 的 一 种 基本 
成 分 是 因子 〈 见 图 18-7 ) 此 o 因子 或 者 涉及 公 股 DNA 的 开 铸 链 上， 在 其 发 
动 基因 部 位 或 其 直接 区 域 上 。 没 有 o 因子 ， 内 生 区 聚合 酶 将 无 区 别 的 刊 芋 

DNA 股 ， 有 :so 因子 ,， 则 仅 意 城 股 会 知道 且 正 确 的 判读 之 。 

18-7-2 (b) 起 始 作 用 及 延长 作用 ( Initation and Elongation) fe 
多 RNA 之 5 示 端 不 是 有 pppA 便 是 pppG ， 不 是 ATP 便 是 GTP 或 起 始 的 键 精 
MM RHE ABRIL, BBB RIS ' 未 端的 核武 酸 残 基 。 此 即 在 rifa- 
mpicin 可 封闭 的 发 动 基因 部 位 上 ， 不 是 在 ATP 便 是 在 GTP 键 烙 的 起 始 阶段 上 。 
在 三 磷酸 核武 环境 下 开 诬 或 熔 解 错 合 体 ， 现 在 开始 在 卷 近 发 动 基因 部 位 的 起 
BUBB, KOR), (ATSDR, ANEB RAMS 
ALE, RNASGKH HH REAM, MASCEAMH Bl, MRA 
了 酶 由 起 始 部 位 移 去 赚 续 旦 完成 转 写 。 第 二 个 聚合 酶 分 子 能 束 合 在 相同 的 发 动 
基因 部 位 上 ， 然 后 再 行 至 开 佑 的 起 始 部 位 ， 开 始 第 二 个 转 写 ， 父 类 推 。 

18-7-3 (c) 歼 精 作用 (Termination ) “在 一 基因 未 端 ， 芯 基 之 顺序 必 ” 

须 通知 使 转 写 完成 。 释 放出 因子 〈 release factor) ()( rho), 是 一 种 低 取 
«AWE AH, OF 2000008 MA RNAKSMES HAE-SHMR, A 
fH RNAE%, 

18-7-4 ARBREMRZBR (Transcription in Eucaryotes) 在 时 
Kah, CNBR R—-B+ OBEN, BINDNARBIERMX, BS 
有 极 坑 复 襟 的 核武 酸 顺 序 。 不 像 组 菌 系统 具有 一 单纯 的 有 关 DNA 之 RNA 聚 合 
Mi ( DNA- dependent RNA polymerase) 品种 ， 扶 核 的 细胞 至 少 含 有 三 种 
”不 同 核 的 RNA 聚 合 酶 。RNA 聚合 醒 工 与 核 仁 结合 需要 Mnz+ 或 Met ， 分 子 
量 需 500,000 -700,000， 显 示 是 一 种 低 聚 合 物 的 分 子 。 它 或 者 对 核酸 体 的 
RNA 合 成 负责 。RNA 聚合 醒目 ， 有 玉川 雪 在 核 质 中 存在 。 醒 1 已 能 炖 身 需 要 
Mn2+ , 4 $18) 700,000, MAAR MS 1 HHH BM 〈 toadstool, ) 来 的 
双环 肽 毒素 〈 bicyclic peptide toxin ), a-MBAY (a-amanitin)NA SE ae 
性 。 它 也 是 一 种 低 聚 合 物 且 对 mRNA SK AR MINIS RHA tRNA 及 5S RNA 
合成 有 天。 聚合 酶 IV 是 在 内 粮 粒 体 模 中 存在 的 ， 且 与 征 粒 体 的 DNA 之 不 对 称 


转 写 有 天。 产物 衍 各 与 线粒体 的 核酸 体 结 合 。 最 后 在 含有 华 和 糊 体 植物 中 ， 一 
种 有 了 关 DNA 之 RNA 华 娄 体 聚 成 酶 也 具有 特 油性 。 所 有 此 等 聚合 物 具 类 似 w 的 
起 始 因 子 与 之 结 合 ， 呈 然 高 纯 秽 的 大 肠 菌 o AF ER RK RNARAMR A 
RRP ESS Rt, KRDNAR ATOR, 


18-8 修正 ( Modif ication ) 


Be 2K ZEA Ob tis Oe POA KB BG DNA FR ie ER IK AVA IG BS AY 
RNA 40 % 以 上 是 核酸 体 的 RNA ， 而 被 完全 酶 类 Choloenzymes ) 合成 的 
RNA 只 有 0.2 % 以 下 是 rRNA 。 近 来 ， 有 一 种 新 的 转 写 因子 w)，( psi ) ， 
是 由 大 肠 菌 的 细胞 鹏 体 《〈Cytosol ) 加 完全 酶 而 得 的 一 种 恒 白质， 烙 果 使 rRN/ 
合成 有 百倍 的 激增 ， 即 现在 总 RNA 之 30 或 40 % rRNA 了 。 


最 新 合成 的 单 股 RNA 现 在 能 做 一 些 修正 。 在 准 核 组 胞 中 修正 性 酶 或 者 在 


Mk beE, RT SBRAKRBN, BRS, RBS ARNAT MM RNA 的 
长 度 。tRNA RmRNAZ BAN PRICE SAR US RH S - beet 
ii T AM (S-adenosyl-methionine ) ERMRRRBBHE- FEE 
RoBRR, tA, sBe, MARWAR tRNA 之 最 小 成 分 ， 均 由 特殊 
的 硫酸 酶 〈 thiolase) 所 形成 的 ， 硫 之 给 予 者 总 是 牛 胱 氨 酸 。 


18-9 聚 核武 酸 磷 酸化 酶 (Polynucleotide Phosphory- 
lase ) 


BER RNA RE ABN 7S FE DNA, SE RNAIGRIERM RM, MAH 
{ih BR SAS FR et 酸 磷酸 化 酶 ， 催 化 可 逆 的 反应 ， 


nppX Coke (pX), + n Pi 


15 584% Chomopolymers ) 由 ADP, IDP, GDP, CDP, UDP 形成 ， 分 别 产 
ERA, Rl, RG, RC, RRU, ARK BRZRADMAITE RRA 
RM 〈 random copclymers ) Ae BRK, BAMPODEEA tre 


此 酶 有 历史 的 重要 性 ， 因 在 细 画 关 胞 首先 观察 能 由 二 碍 酸 核 起 得 一 泽 的 
RNA 合 成 。 此 酶 像 有 一 种 降解 酶 的 主 要 功能 ， 会 迅速 藉 一 磷酸 酸 解 反应 将 
RNA Zim £3 — wh REBEL 


参考 文献 


1. J.D.Watson, Molecular Biology of ‘the Ceze. 2nd ed.New York: 
Benjamin, 1970. 


EAS HA RNA 及 DNA 合成 之 优 息 的 摘要 。 


2. E.E.Snell,ed., Annual Review of Biochemistry ,42( 1973); 43(- 
1974) ;44(1975).Palo Alto,Ca. ‘Annual Reviews. ; | 
- 进修 的 读者 可 参考 此 书 因 在 此 领域 中 有 许多 最 新 的 资料 记载 。 


3. J.N.Davidson, Biochemistry of Nucleic Acids.7th ed.London: 
Methuen, Wiley, 1972. 


对 於 核酸 化 学 及 代谢 作用 有 一 般 性 记述 ， 是 一 本 优生 书籍 。 


4. Arthur Kornberg, DNA Synthesis .Franci sco :W.H. Freeman, 1974. 
A DNA RAMI 之 学 者 所 写 的 一 本 优良 的 DNA 生物 合成 方面 的 书籍 。 


1 以 如 下 各 项 比较 如 下 各 生物 合成 系统 。 


模 版 初 型 物 模版 - 初 型 物 


2 如 下 各 酶 烽 均 涉 及 核酸 之 代谢 作用 。 铺 以 简短 通 当 的 答案 十 入 胡 格 中 。 
Fil FA fa #8 DNA，RNA，XTP (四 种 三 磷酸 核糖 武之 混合 物 ) ， dXTP 
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(BR RRR A me) ， XDP〈 四 种 二 磷酸 核糖 武 ) Pi 〈 无 机 磷酸 
@) ， 以 及 P~P (无 机 焦 磷酸 曲 ) 


| MHZ Meee 
‘ S 质 。 有 机 产物 。” 无机 产物 ( ORAS ) ( 如 有 则 志 写 ) 


DNA 聚合 酶 1 


RNA 聚合 酶 
( @#3% >) 


So Se ee ee Ee 
(有 关 R NA 之 RNA 
KS i) : 


BEAL KOR RAR 11 AG 


在 核酸 生物 合成 领域 中 如 下 各 生物 化 学 家 各 位 最 筷 重 要 重要 的 贡献 是 什么 ? 


a) “Meselson 

b) Kornberg 

c) Okazaki ( fii FE) 

陈述 在 RNA 合 成 中 因子 的 任务 。 

DNA 之 ”意义 ”及 “ 反 意 义 ” 是 什么 原 义 ? 
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第 十 九 替 :ef G 
EGS oR 


Biosynthesis of Proteins 


B# CARY RERRO MR DKM BEAR ORYRB CERES, 
BERKEDIL Eh I ANS+EBAS—T. KS (peptide bond) 之 合成 
” 乃 蛋 白质 合成 中 主要 的 化 学 事件 ， 以 后 将 见 及 在 资料 性 核酸 中 对 於 精确 移动 
特殊 的 顺序 程序 亦 与 巧妙 的 机 构 有 天。 但 ， 在 细胞 中 许多 合成 的 化 合 物 中 均 
A“ 类似 肽 的 键 (“ peptidelike” bond) : 


O 0 
R_C_NH_R R_C_NH， 
Ak 8 AG Az 
( 一 个 N - 取代 的 栈 胺 ) (一 个 未 取代 的 酷 胺 ) 


BPS Rat ime Ae. KAA, af SK > =A SK KEM 
胞 中 合成 冰 未 涉及 平移 机 程 ， 此 等 物质 包括 获 酷 胺 ， 马 尿酸 ， 以 及 坑 胱 甘 肽 
以 后 也 将 检 言 之 。 
HE ANOS FRE FBR PRS IS Le DARE AR SK Cie ext, © 
立即 显 出 此 等 模式 赣 未 反映 出 蛋白 质 合 成 的 复 襟 性 ， 且 不 能 用 於 做 更 深入 的 


研究 。 


19-1 Sk BERRA CGlutam ine) 


Wi Ml AL ch BK Re A BA ATP Z SHAG (glutamine synthetase) 所 合成 
19, eMC D OLR ME (98 20-5.1 ARR. HS RME RE 
成 一 种 7 - REIL ME - RA. OS Rh, MR, Be 
Hie A RG, FL ea eg UN ae A RR ET 
4.1 项 中 已 示 明 。 只 有 7- MRE MR. BRAM Cisoglutamine) kK LOY 
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与 <- 羧基 醚 胺 化 却 从 未 产生 过 。 此 酶 不 仅 高 度 特 性 化 ， 因 天 门 冬 酸 不 能 取 
RRA SH, ATKR-RHRRNRAA, RSME MMM, ee 
第 20-5.1 Abe. 


19-2 马 尿 酸 (Hippuric acid) 


马 尿 酸 之 酶 的 合成 力 哺 乳 类 动物 中 一 种 常见 的 尿 产物 ， 涉 及 之 反应 如 下 
| 


1 】 
ae 3 90g 
d OH 人 S 一 COA 
人 本 COELSH- 一 3 es + AMP + PP 
a PBR 25°F AB - CoA | 
Benzoic acid Benzoyl-CoA 
AA 键 
区 Peptide bond 
q | an 
wt S—CoA C—NH—CH,COO-_ 
: :NH,CH,COO- —> + CoA-SH 
Haas 
Glycine 
马 尿 酸 
Hippuric acid 


19-3 Sch HRACG lutathione ) 


裔 胱 甘 肽 一 种 三 肽 在 酵母 ， 植 物 及 动物 组 积 中 存在 ， 需 要 两 种 不 同 的 酶 
系统 来 形成 它 的 两 条 肽 键 。 第 一 种 酶 ，7- BME ERAMAMATP 之 合成 
(a) Cr-glutamyl €ysteine synthetase a)] H4BARRERARMA 
VUE i Fi — NRA SE. RR AS, RMA AM ATP CARB Cglut- 
athione synthetase (bJ . KMHARBEAUA KZ ARE RB — RKB, 
EB—SRH, RERATPHTAL, UERMRAKZRPHET PRA 
酸 冰 非 直 接 与 的 氨 酸 之 7- 羧基 作用 ， 因 羧基 之 一 0 £-MBMMBRSA, 


ER 
时 “ > a >e 


i. 
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FARE RER LMIEATP, REA RME ARS — RNR EE 
图 。 


被 AT P 第 一 次 活化 


_ CH,SH CH,SH 
"4 2+ . : , 
e + :NH,CH + ATP -人 > H,PO, + ADP + HCH—COO- 
COO- 
+ RBA 
Cysteine 
HCNH; 
COoo- 
’ Glutamic Pes sca HEE 
y-Glutamyl cysteine 
CS = ee ee 7 
(b) 1 vc ln 4 :NH,CH,COO- + ATP 一 > H,PO, + ADP + 
buy prc 
人 Glycine 
CH， 
HCNH; 
OO- 
y — Re Hee 7 
y-Glutamy! cysteine 1a ee r 


utathione 


注意 在 局 尿酸 合成 中 需要 CoASH ， 且 反应 产物 包括 AME 及 焦 磷 酸 : 

Pil BR DHA SK A ADP RRR ARR REZ EM, AE CoAS 
H。 过 强烈 指示 在 马 床 酸 中 肽 键 是 由 一 种 不 同 於 后 二 例 中 之 机 程 所 合成 的 。 

再 者 更 要 注意 此 等 简单 步 肥 之 次 序 是 被 所 涉及 之 酶 类 特性 所 控制 的 。 朗 请， 
”在 妇 胱 甘 肽 合成 中 ， 倒 转 的 “ 肽 甘 栈 基 - EME - PRAM” CREE, A 
两 种 梧 系 统 有 特殊 性 控制 应 加 的 顺序 。 故 酶 @) 只 催化 反应 @) 及 酶 中 ) 只 催化 反 
ib). ARGUE R RRR ERA, TIERRA Ae. ; 


605 


19-4 环 状 多 肽 (CCyclic polypeptides ) 


抗生素 环 状 多 肽 之 生物 合成 ， 也 像 玖 且 甘 肽 的 生物 合成 均 在 完全 缺乏 多 
核武 酸 中 发 生 的 ， 假 定 顺序 之 确定 乃 酶 之 特性 所 使 然 。 

BA— ARR im, MARK -S (gramicidin--S) 之 生物 合成 。 此 物 侍 
一 个 十 肽 (decapeptide) HAMA: 


D-Phe 一 一 Pro ——> Val 一 Orn ——> Leu 


Leu: <—— Orn «<— Val <— Pro “< -一 D-Phe 


INGHIKH (bacillus brevis strains ) ， 此 菌 含 有 两 个 蛋白 质 部 分 ， 
HARB ATP RMe”* 可 合成 短 查 菌 肽 - S , 且 此 通 当 之 氨 酸 易 於 催化 环 状 多 肽 
的 合成 。 蛋 白质 1 分 子 量 需 280 ,000 及 蛋白 质 II 100,000 。 蛋 白质 II 活化 且 
消 旋 D- 或 工 - 茉 基 丙 氨 酸 。 也 能 与 D- KZNHAREH HRB. BAA 
I 活 化 其 他 四 种 氨 酸 ， 即 膊 氨 酸 ; BAM, BAM, URHAM, BHC 
FF: . 

氨 酸 + ATP —= 氨基 酮 基 腺 趟 酸 是 + PP (19-1) 


BAGS ips + HS-EGA == ARMR-S- 蛋白 质 + AMP (19-2) 


SOBRE ARI AR—RAM, EDHMAORNBRARE LEME, 
SA FEM 65,000 至 70,000 。 每 种 酶 活化 其 特定 的 氨 酸 依据 反应 19-1 
及 19-2 进行 。 每 种 氨 酸 共 价 的 以 一 硫 酯 刍 合 於 蛋 白质 上 。 第 五 种 蛋白 质 坑 
聚合 酶 之 附近 成 分 ， 且 每 个 蛋白 质 合 有 (分 子 量 17,000 ) 4’ MRR RE ( 
phosphopantetheine ) 官能 原子 围 。 

今 有 如 下 之 景象 显露 : L- 葵 基 两 毛 酸 首先 被 蛋白 质 I ARRD-ARW 
氮 酸 ， 然 后 活化 D- 葵 基 丙 氨 酷 - HBA - BAB II BAR (D-phenylan- 
ylthioester-protein II complex) 。 此 错 合 体现 在 再 与 蛋白 质 工 之 工 - 
两 醚 基 -S- 活 化 酶 (L-prolyl-S-activating enzyme) 成 分 化 合成 -D - 苯 
AAR L- ARE -S- 848% (D-phenylalanyl-L- prolyl -S- complex) : 


—*< aa 
Siete 


« 


Eo. 


er 


*- ~ a0 ’ ees, 4 = i 4 > ook Gee op eens een -~ ee OE te 
oo Re 站 + - e- * ie. 人 站 ee Ser ee eee 
一 ae By -~ 7 . rf | é J ya . 局 | ~ 站 £ 7 上 本 . 
更 7k se ~. . 4 | < 9 ~~ . - — “ F 
Se wots ee ee eee <. 3 ae Be med es : heel ek, 5 = 了 4 
gmagapageees - 


二 站 wale: PM Se Oo ee ed 5% *« 7 a Oe 


- 
606 
NH, O NH, 
RG —_C-s—Prot H+ Re 人- 和 -SP j AAAS 8 (ERR. 
H H 
Re —NH—-G--¢--s—Prot 1+ Prot lt (19.2 
H H H 


TKR -S- 错 合 体现 在 交付 给 自由 的 4 磷酸 潘 特 生 -~ 蛋白 质 TI 之 SH 
原子 围 : 


NH, ° R2 
Rd 人 _NH_Q_C_s_prot | + HS_4, 砚 酸 活 特 生 栈 .Prot | He? 
| | . BBR 
H H , 
NH, 9 R, | | 
Ri-¢ —_C_NH-G—¢-s—a si Prot 1+ Protl (19.4). 
H H 


负载 的 4/ AREREMATOREBMIE ASR AME-S- BABI 
Cornithyl-S-protein I) 部 位 上 ， 而 发 生 第 二 次 肽 移 转 作用 形成 三 肽 本 -S- ， 
错 合 体 ， 转 而 使 4′ 磷酸 潘 特 生 酶 肢 臂 区 域 移 转 此 三 肽 至 白 氨 酷 -S- 部 位 上 
了 余 类 推 直至 最 后 之 五 肽 建造 成 功 饥 止 。 同 时 ， 第 二 个 五 肽 醚 错 合 体 被 合成 。: 
一 俊 两 个 五 肽 醚 基 硫 酶 错 合 体 完 成 ， 力 相互 反应 形成 完全 的 环 状 十 肽 : 


个 


| 
ar L —C—S—Prot | 
NH,—pD-Phe —~> Pro —-> Val 一 一 Orn 一 一 Leu ‘ 


NS 


8+ o 
Prot I—S ee <— Orn <— Val «<— Pro «<— D-Phe—NH, 


§- 


D-Phe ——> Pro 一 -> Val —— Orn —— Leu 


Leu <— Orn «— Val <— Pro «— p-Phe 


#2 43 RAK —S 
Gramicidin—S 
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喇 然 对 於 蛋 白质 合成 较 指 挥 核酸 的 核酸 体 的 系统 更 需 原 始 ， 但 此 系统 右 
格 地 拘束 在 只 是 通 当 的 立体 办 构 氨 酸 ， 所 请 D - 葵 基 丙 氨 酸 ，L- RAM, L- 
aw, L- 岛 氨 酸 ， 以 及 工 - 白 氨 酸 才能 使 用 ， 所 有 其 他 氮 酸 或 不 通 当 的 光 
学 办 构 物 均 拨 素 不 用 。 坑 造 成 肽 键 必须 活化 羧 酸 原 子 团 则 需要 使 用 活性 的 氨 
He EE -蛋白 质 。 尾 者 应 注意 此 环 状 肽 之 合成 与 脂 肪 酸 之 合成 是 获 人 的 相 
WU (第 十 三 章 ) 。 


19 -5 蛋白 质 合 成 之 成 份 (Components of protein 
Synthesis ) | 


在 检讨 蛋白 质 合成 问题 时 ， 立 朗 面 对 合成 一 非常 复 襟 分 子 的 巨大 工作 ， 
鸠 该 分 子 含有 数 以 百 计 的 直 - 氨 酸 残 基 ， 在 每 次 产生 此 分 子 时 是 否 均 有 确切 
的 相同 顺序 。 换 言 之 ， 合 成 之 机 程 必须 具有 一 种 精密 的 暗 码 系 统 ， 其 自动 的 
作 程 序 只 将 一 特殊 氨 酸 残 基 眶 入 蛋白 质 链 中 之 一 特定 位 置 上 的 。 暗 码 系统 ， 
在 决定 精确 的 第 一 结构 时 ， 进 而 建立 一 所 和 与 蛋白 质 之 第 二 及 第 三 结构 。 此 间 
秋 显 然 在 简单 的 肽 或 酶 胺 之 合成 领域 中 不 会 存在 的 。 

最 有 外 趣 的 是 由 暗 码 系统 〈 coding system) 之 基因 载体 一 DNA 而 来 的 
擅 料 如 何 对 於 蛋白 质 生 物 合成 用 一 精密 方法 的 机 程 。 在 本章 中 前 已 计 花 DNA 
及 RNRA 合成 ， 而 现在 则 试图 摘要 陈述 形成 蛋白 质 的 有 秩序 地 程序 。 

由 DNA 来 的 基因 资料 对 MBAR AREA REE RNA PAM eM 
下 的 程序 : 


6S pian 平移 


DNA 蛋白 质 


POR Ma mS RMR, BADNA 中 之 基因 资料 力 在 一 新 的 RNA 链 
bE BR BRR (第 十 八 章 ) 。 在 此 程序 中 有 三 种 关键 性 R 
WA HA K : (1) HRA RNA (messenger RNA) 79#&K AFH DNA 而 来 的 基 
1 GASAF) 资料 含 新 蛋白 质 排 列 有 特殊 顺序 的 氨 酸 ，(2) 核 酸 体 的 RNA 
E 核 酸 体 中 做 需 重 要 的 结构 成 分 ， 以 及 (3) 移 塌 者 RNA (transfer RNA) ， 
和 负 活 化 的 氨 酸 至 mRNA 模板 上 特殊 慷 知 的 部 位 上 。 

故 蛋 白质 合成 的 结构 是 由 大 量 的 成 分 所 构成 的 ， 其 中 最 重要 的 是 mRNA， 
“ 酸 体 ， 骨 蛋白 质 合成 的 实际 部 位 ， 适 有 氨基 醚 基 tRNA 以 及 一 些 酶 类 和 与 埔 


7 


MK re MP CPi Maat i ‘ae : 
" - : es om, 4) ¥ 
四 二 ¥ 
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因子 。 在 准 核 的 及 芙 核 的 有 机 体 之 细胞 体 中 有 完全 机 程 在 操作 着 且 与 细胞 质 。 
内 网 状 组 炽 密 切 相关 。 线粒体 及 药 精 体 有 若干 限制 ， 但 对 於 蛋白 质 合 成 则 不 ， 
hoe See NR ) 

19-5-1 和 氢 酸 的 活化 作用 (Activation of Aminoacid) 在 蛋白 ， 
质 千 构 中 发 现 有 廿 种 氨 酸 必须 进行 一 种 起 始 的 活化 步 屿 ， 过 涉及 氨 酸 之 污 择 ， 
RABRR MM, D- 黑 构 物 及 革 些 氮 酸 诸如 岛 氨 酸 、 瓜 氨 酸 ， 有 8- 氨基 丙 酸 ， 
以 及 二 氨基 庚 二 酸 (diamino pimelic acid) 均 在 细胞 中 用 於 其 他 目标 ， 
但 在 此 队 侦 中 则 均 被 握 素 。 在 蛋白 质 中 正常 发 现 的 廿 种 氨 酸 中 每 一 种 均 各 具 ， 
其 特殊 的 活化 酶 系统 称 需 氨基 醚 基 -tRNA 有 关 ATP 之 合成 酶 (amino 
acyl-t RNA synthetase) 。 此 陆 段 涉及 如 下 各 反应 : 


ATP 十 “和 毛 酸 == aa-AMP-Enz + PPi (19.5) 
(aa) 氨 ( 基 ) 酮 - 腺 武 酸 = WAR . 
酶 ~ SSH 
Amino acid-Adenylate- 
Enzyme complex 


中 
ANB OS— 43 O | O O O NH, a 
RS AE | ER 十 Sete a oe 


2. en: 
Q° Q” NH, 


ARORIS— 核糖 —O— « dur 酶 + PPi 
bu : 


非常 不 稳定 的 键 
( 一 个 酸 酥 ) 


氮 醚 基 腺 武 酸 类 均 非 常 活性 的 ， 但 与 母体 酶 千 合 则 其 安定 。 大 的 不 稳定 性 甩 
ARAE LANE RUAN. BHRAERA EN MRF RREL— 
BAN BRB, MRM P-O-CH#ZRKEH. MEtSROR ‘A 
酸 - 腺 武 酸 - 酶 - 错 合 体 ” 在 其 中 具有 可 观 的 特殊 架构 ， 若 干 活化 酶 则 对 一 些 
AMIN TEE DAR. ®, L- REAM -tRNA 合成 酶 也 能 活化 工 - Bae, 
WR AB -tRNA 合成 酶 也 能 与 苏 氨 酸 反应 ， 如 在 反应 19-5 中 示 明 藉 焦 8 
酸 -32P 交换 之 测定 可 知 。 但 ， 此 等 酶 落 无 匡 格 的 特定 受 质 ， 仅 分 别 知已 |) 


(本 


本 
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tRNA ， 及 tRNA! Kee PR LER RH: (a) 活 化 步 赚 及 (b) 移 转 至 
tRNA 步骤 ， 假 定 此 合成 酶 蛋白 质 必 须 至 少 有 两 个 已 知 部 位 ， 其 一 是 局 了 特 
ROAR, RA—-HR TRAN tRNA 。 . 

ABABtRNAAM ATPAKBOCHARMRPMNRBS. KSOTE 

HH 50,000 % 200, 000 Fi 44t, AR MA BHA monomeric 或 低 聚合 的 〈 
oligomeric ) 蛋 白质 。 

“ge - WR EE - BEA HB" ( amino acid- adenylate - enzyme com- 
plex) 之 移 转 至 其 特殊 tRNA 上 之 机 程 见 图 19-1 中 所 示 : 


i 
ARP + Enz 
a 0 (AMP) 
“Ho NH,* 


FiaBR tRNA 


tRNA ' 之 毛 栈 基 化 作用 
19-1 tRNA 之 氨基 酮 基 化 作用 。 


19-5-2 #828 RNA (Transfer RNA) 早已 指 陈 ， 被 活化 的 氨 酸 
特殊 接受 体 均 志 特 定 的 移 转 者 RNA_ (tRNA )。 每 个 组 菌 细胞 中 约 含有 60 种 不 
同 的 tRNA 品种 ,而 芙 核 和 细胞 可 能 有 100 至 .200 MAMA tRNA 。 诚然 超过 20 
个 tRNA 便 具有 其 决定 的 曲 基 顺序 。 许 多 此 等 物质 已 经 千 晶 纯 观 了 。 己 知 
tRNA 品种 之 链 长 由 73 至 88 KARE, SAAR, HA 10-20 % 的 蓝 基 已 
WR (5.2). AFRAH 25,000 至 30,000 HHH. HZ tRNAala。 

意 即 一 个 移 转 RNA HAIR TABAL (alanine) 且 得 自 酵母 (yeast ) 的 。 
tRNA 之 千 构 讨论 已 在 第 5-8-1 项 中 陈述 。 

85 % 以 上 的 tRNA 具有 其 5′ RHR MEARE (ouanin ), MHRN 
Fis ta Ml 3 FS MHI AGE (cytosine) 。 所 有 tRNA IF ie ik Ae AA 3/96 : 


[| 5 pi sede cole Bic 
- - a ~ a a ‘ "< 7 Pad) re yoy esr 
‘A ies 


id 
~ Me 


610 . 
结 顺 序 和 细胞 喀 啶 - ne meee - 腺 味 哈 (3’ -terminal sequence cytosine - 


cytosine-adenine ) 。 
现在 的 人 十 据 支 持 一 结论 : 即 请 氮 酷 基 原 子 园 力 以 高 度 反 应 性 酯 键 链接 在 
3/ FR ia Peek Me HE Z 3’ OH 核糖 基部 分 上 。 
1  - 2 - 羟基 连 位 (vicinal cis-2-hydroxyl group) 之 存在 Ge 
19-1 ) 与 质子 化 的 <- 氮 酸 结合 使 氨 醚 基本 键 接 是 非常 有 活性 的 。 a RUE 
子 围 之 酷 基 化 一 个 N- 酷 基 衍生 物 大 坑 减 弱 此 酯 键 接 之 反应 性 。 
移 转 者 RNA 有 三 种 特殊 功能 : 
(Ga) ”和 谷 接 受 通 当 的 活化 氨 酸 ; TOBA 一 特殊 氨 酷 基 tRNA # BA ATP 
之 合成 酶 (amino acyl tRNA synthetase ) o 
(在 mRNA JB hem OW BABB RERAS CHK“ REE” 
(anticode) 之 通 当 密 码 (code) ,由 此 保证 省 当 之 氨 酸 会 安置 在 成 长 中 之 多 
肽 链 中 一 通 宜 顺序 中 。 (RH 19-2). 
(oO “将 成 长 的 肽 链 键 合 在 核酸 体 上 人 参与 平移 程序 。 
现在 tRNA mB ZR REDS BIRR CRRA MOF : 


tRNA 基因 (DNA) 


被 核 质 的 R N A 
Near 


tRNA X& ( 120-130 (§2x ) 


HALE = ORL 
的 修剪 及 整理 而 易 位 


tRNA-C-C-A f 
, 佳 
aR. (<. OG re er 官能 的 tRNA (+ CCA) 


Late (75-78 (2H ) + 3 - 焦 磷 酸 


在 鞭 核 的 有 机 体 中 一 个 未 整理 的 先 质 tRNA 或 者 是 藉 局 限 在 核 质 的 RNA 
聚合 酶 由 核 DNA 之 一 个 特殊 tRNA (EF (cistron) BBR. — Hee 
WABI, ma BRN, HEA tRNA RPE, HEME 
特殊 的 tRNA FAZER (tRNA methylase) # PERSE S- RRP Ht 
Ril S-adenosy! -methionine ) Bs ME b, St Wee ~ A, 以 

及 氧 等 原子 之 烷 化 作用 (alkylation) #4 THRKAEERHWBHA, DAR 
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品种 之 特征 性 。 若 干 此 等 结构 已 在 第 5-2 节 中 说 明 。 在 一 特殊 有 机 体内 之 
tRNA 其 所 含 之 修整 的 核武 范围 及 此 有 机 体 进 化 情形 之 问好 像 有 一 种 有 趣 的 
相互 天 傈 。 故 菌 质 的 tRNA (tRNA of mycoplasma ), 过 种 已 知之 最 小 自由 
活 有 机 体 ， 仅 含 小 量 改 构 的 核武 。 但 ， ABA ME. DRM R, WL 
及 瘤 租 胞 则 在 其 tRNA 品种 中 有 增 大 数量 的 改 几 蓝 基 。 哺 乳 类 的 tRNA HA 
20 CHREARB EN, A- MAB BRAS Mc Hee et (iA) ( 
isopenteny] adenosine, iA) : 


CH 
HIN—CH,—CH=¢—CH, 
NAF 


\ 
ke 4 


Rte AS Bila (cytokinin) 类 , 均 志 有 效 的 植物 生长 因 
子 ， 可 促使 特 胞 分 裂 、 成 长 ， 以 及 在 植物 中 形成 器 官 。 中 然 iA 与 此 等 此 活 
性 之 天 傈 倚 未 明 上 ， 在 腺 嘎 哈 是 反 密 码 子 三 重 顺序 (anticodon triplet se- 
qene ) 的 第 三 个 曲 基 时 ， A PARR RERARARFEN, BKM 
腺 武 易 需 交 胞 质 的 酶 ， 轨 成 烯 基 焦 磷酸 : tRNA SER HEME AE ( isopen - 
tenyl pyrophosphate: tRNA isopentenyl transferase) 所 合成 : 


Fk GRE BA + 遥 票 合 -tRNA —> 
P—P + 赋 戊 烯 基 - fe0B0S-tRNA 


BERR AAT MAR YM tRNA BE, ROR KASS, 
对 於 相同 氨 酸 能 有 许多 tRNA 存在 则 称 需 多 重 性 (multiplicity > 例如 有 第 
一 型 乃 由 基因 暗 码 之 简 伯 〈degeneracy ) ins, BOSS S75 (eas ERS BF ( 
见 基因 暗 码 ， 表 19-1 ) 需要 三 种 tRNAser 品种 。 第 二 型 在 动 植物 细胞 中 ， 涉 
及 线粒体 的 tRNA , WR CEH HDA HR RAB EIRNA © 

第 三 型 需 一 特效 tRNA 品种 ， 具 高 度 特效 性 功能 坑 和 细胞 所 使 用 。 例 如 葛 
兰 姆 正 性 准 核 的 有 机 体 可 合成 大 量 细 胞 壁 成 分 称 饥 肽 糖 ( peptidogiycan) ( 
FAG BARES ZH 2-7-2 项 及 有 了 关 功 能 之 9-2 Hi) 。 肽 与 肽 之 间 的 桥 在 若干 有 


612 > 
机 体 中 A BI BAe, 2—MAH AMAR ( pentaglycyl peptide) 。 
白色 ER BB ( staphylococus epidermidis ) 是 一 种 典型 的 有 机 体 ， 具 
有 一 种 独一无二 的 tRNA” , SRHEA, OA 85 HRA, 但 只 有 一 种 杰 型 
WR, BR 4 - HR Ke (4-thionridin ) . HRHKARBES FRE = 
种 附加 的 同等 接受 者 tRNAsY 品种 (additional isoaccepting tRNA” 
species) ， 其 与 特效 的 tRNAY 载 负 甘氨酸 且 能 参与 肽 = 肽 间 酉 标的 形成 ， 
此 特效 tRNAY 阔 不 参与 蛋白 质 合 成 ， 且 兹 不 具有 一 个 甘氨酸 反 暗 码 子 ， 而 
其 他 三 个 tRNA 品种 易 於 参与 蛋白 质 之 合成 。 可 以 推 想 有 机 体 藉 高 度 特 效 
tRNA 之 合成 性 能 依据 该 tRNA 品种 对 所 有 重要 肽 酉 之 形成 力 如 此 不 可 缺少 ，， 
使 一 完全 的 肽 糖 的 合成 伍 组 胞 之 蛋白 质 ARBRE mS. 

2, BBs RNA 做 需 一 通 应 者 在 氨 酸 的 通 当 位 置 上 依据 mRNA 之 核 
试 酸 顺 序 ， 移 转 者 RNA 必须 在 其 辕 构 中 具有 许多 承 慷 的 部 位 ， 称 坑 全 反 密 
三 子 部 位 Canticodon site) ， 妈 三 烙 基 部 位 ( three bases site) 对 
mRNA 中 相 补 的 三 合体 密码 〈 triplet code) MARA: 有 关 ATP 之 合 © 
成 酶 部 位 〈 synthetase site ) ， 藉 此 特效 的 毛 基 酮 基 tRNA 合成 酶 可 训 知 ， 
BY tRNA 负载 特效 的 氨 酸 ; (c 氨 酸 接触 部 位 (amino acid attachment 
site) ， 其 在 所 有 tRNA 中 局 3/ iki - CCA 核武 顺序 ; 以 及 (d) 核糖 体 认 知 


部 位 〈Tribosome recognition site ) 。 


19-6 基因 密码 (The Genetic Code ) 


FRE HCN mB IF (codons) 反 密 友子 Canticodons) 以 及 密码 
(codes) 。 现 在 要 通 当 的 对 各 项 作 更 精确 的 定义 。 

直至 最 近 ， 现 在 生物 学 中 最 引入 愉 趣 的 费解 处 便 是 在 一 个 不 明确 的 方式 
中 只 用 四 种 核武 酸 残 基 如 何 对 廿 种 氨 酸 配 成 密码 。 显 然 ， 一 个 确定 的 核武 酸 
顺序 能 做 一 种 密码 。 此 顺序 有 多 綦 呢 ? 若 每 个 顺序 是 两 个 残 基 的 长 度 ， 则 只 
有 4 ?或 16 种 不 同 的 二 元 和 组合 是 可 探 用 的 ， 能 编 成 密码 的 氨 酸 不 会 多 於 廿 种 。 
若 每 种 顺序 是 三 个 残 基 长 度 ， 则 总 数 凯 43 或 64 种 不 同 的 组 合 可 将 探 用 ， 是 
更 通 合 的 。 此 费解 之 处 的 解答 是 现代 生物 化 学 中 最 有 趣味 的 章节 之 一 。 

以 和 后 将 见 及 ， 在 mRNA 上 茵 基 之 顺序 指引 蛋白 质 氨 酸 顺 序 的 精确 合成 。 
密码 子 〈codon ) ， 对 一 所 与 氨 酸 力 奥 密码 之 单位 ， 由 一 组 三 个 相 卷 核武 酸 ， 


表 19-1 ”基因 (sth) 的 密码 


第 二 位 置 


第 一 位 置 本 第 三 位 置 
( 5’ Rm ) U Cc A G (3° KR 
U Phe Ser Tyr Cys U 

Phe Ser Tyr Cys C 
Leu Ser Terma Term A 
Leu Ser  Ferm-4i Trp G 
Cc Leu Pro His Arg U 
Leu Pro His Arg C 
Leu Pro GIN Arg A 
Leu Pro GIN Arg G 
A lle Thr AsN Ser Ue. 6 
lle Thr AsN Ser C 
lle Thr Lys Arg A 
Bet ( #46 ) Thr Lys Arg G 
G Val Ala Asp Gly U 
Val Ala Asp Gly Cc 
Val Ala Glu Gly A 
Val Ala Glu Gly G 
“ 链 一 终结 


残 基 在 mRNA 上 粗 成 ; 其 次 的 在 mRNA 上 的 三 个 核武 酸 残 基 通 论 其 次 的 氨 酸 
成 怖 密码 等 等 。 此 等 结论 之 吉 据 是 基 认 不 可 忽视 的 数据 。 在 1961 年 ，M . 

Nirenberg 氏 做 过 一 个 古典 的 实验 。 他 使 用 由 大 肠 菌 束 心 分 离 的 上 层 溶液 ( 
supernatant rolution) 所 得 之 系统 及 以 tRNA 补充 的 核酸 体 。 他 在 此 系统 
上 添加 放射 性 氨 收 及 聚 尿 武 酸 ( polynridylic acid) 聚 -U (poly-U ) 之 
混合 物 ， 过 是 已 由 聚 核武 酸 磷 酸化 酶 作用 於 UDP tin WKAR 
合 混合 物 ， 只 有 一 种 氨 酸 介入 一 种 新 合成 蛋白 质 的 酸性 不 溶解 部 分 ， 过 种 氢 
酸 便 是 茉 基 氨 基 丙 酸 (phenylalanine) 。 证 实生 成 物 是 “ 聚 茶 基 氨基 两 酸 

(poly phenylalanine ) 。Nirenberg 氏 更 正 的 结论 是 合成 的 聚 - U 事 实 上 是 
用 做 mRNA ， 且 提供 资料 专 需 只 有 葵 基 氨基 两 酸 - tRNA 单位 应 与 核酸 体 的 
RIL -U 钳 合 体 ( nucleoprotein poly-U-complex) 结合 的 。 如 果 应 加 各 
种 不 同 数量 之 CDP ADP, 或 GDP 与 UDP BRRARBAK RETIREE 


了 一 ee atk + ee ar 
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规则 的 混合 聚 核武 酸 类 (randomly mixed polynucleotides) J. BAAS 
基 成 分 之 合成 RNA 聚合 物 中 添加 了 前 述 的 试验 系统 ， 则 不 同 氨 酸 介入 和 蛋白质 
中 。 对 每 种 氨 酸 需 三 核武 酸 - 灯 基 之 最 小 密码 比率 已 确定 ; 中 然 ， 在 每 个 三 
合体 密码 (triplet code ) Ma Z ate JRF fel A ABE. a 

1964 F, Nirenberg KRPA—-MBAK, SKA CAJRRFH=RAe 
AEE #2 AE (decipher the code) 已 知 顺序 的 三 核 坛 酸 与 一 标 城 的 氨基 本 
基 - tRNA RKB BEA. GB-BUNEE, RERH-GLMRSBR. 
im - tRNA RRB S HER BeAN KH BRERZEEME. 
BARRA B+, BME - tRNA SAMs, 1, CARAFE, LSA 
Sih #2 - tRNA KRBOEABRRPEKMSh, MARRARWHREK 
射 性 。 事 实 上 ， 合 成 的 三 核武 酸 用 做 模式 密码 子 (model codons) 。 用 此 
三 核武 酸 束 合 坛 验 ， Nirenberg 丘 已 用 20 种 单数 氨基 醚 基 - tRNA 的 64 种 三 
核武 酸 做 过 实验 。 

fe ttle] —F# 39H. G. Khorana 氏 ， 用 有 机 合成 的 技术 也 像 酶 的 技术 一 ， 
样 ， 用 完全 确定 的 重复 顺序 抠 取 合成 的 聚 核糖 核武 屋 。 故 重复 的 CUC UCU 
CUC ……- 当 添加 在 蛋白 质 - OKRRRKHEARLE, EEN -BRKE 
ASARAR BN ARERKARBE. 

ra SH A ER, HE AR PE IE O64 种 可 能 的 
密码 子 指定 61M, HEM SAN CHM ABKEES ES Ctermnator 
codons ) o KK Sti RBA 19-1 中 的 均 明确 规定 了 遗传 密码 (genetic — 
code ) ° 

今 将 简短 的 列 出 若干 有 关 密 码 的 一 般 通则 : 

人 ”密码 是 普通 的 ; 即 所 有 准 核 的 及 扶 核 的 有 机 体 均 用 相同 的 密码 子 来 
the SHAM. 1 

© “密码 是 退化 的 ; 即 不 止 一 种 核武 酸 的 三 合式 排列 来 指定 相同 的 氨 酸 。 
故 UUA, UUG, CUU, CUC, CUA, 以 及 CUG 均 对 白 氨 酸 需 密码 子 。 立 即 注意 到 前 
两 组 的 故 基 均 属 特定 的 ， 而 第 三 个 监 基 则 是 可 杰 动 的 。 过 假定 在 第 三 蓝 基 中 
因 突 杰 的 一 种 变化 能 仍 秋 一 所 与 氨 酸 之 移动 至 蛋白 质 中 。 简 借 常 常 只 在 密码 
Fp = Mea. Hl, NALS RAZR FA UUU 或 UUC。” 
SIBLE MNS. NAAR RS AU, ee 
AKBARSHBEA BO SR BRIS ME EHRRTSREE 
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BF 3 未 端 上 的 核武 酸 可 能 被 两 个 蔓 基 中 之 任何 一 个 不 是 一 个 嘎 哈 ， 
GLAM SR. REBR= VE LOBE” HRM” (wobble 
base) 0 M, MEMABBTRL ws 或 xy8g 表示 之 。 除 普通 的 四 种 曲 基 ， 
A.U,GRCH, HAMM] (MK inosine ) 往 往 发 现形 成 反 密码 子 的 一 
部 分 ; 工 从 未 在 密码 子 系统 中 存在 过 。 但 ， 它 以 一 曲 基 而 在 tRNA 之 三 合体 反 
密码 子 中 存在 ， 且 不 沟 化 的 补足 密码 子 的 第 三 个 或 可 杰 的 蔓 基 。 故 密码 子 
CUU 可 由 反 密 码 子 AAG ， 或 IAG (Mie 5' 一 3/ 的 方向 ) 证 出 。I 之 游 
移 性 其 理由 是 工 能 与 U, A, 或 C 形 需 氢 键 联 (图 19-2) 。 

密码 是 非 重 又 的 Cnonoverlapping) ; 即 相 郑 密码 子 不 重 奋 。 
密码 是 斥 运 点 的 〈commaless ) ; ENCE MIT RRA RR 


< 


= te el: See 
2 “ve 六 “ 


(19-2 MH BMRR NA 与 mR NA ZH, 


~~" ie SS DY det) sn . = —.% < -_ TT MA ae ee eee a oa Ne ey P » as 
, 本 1 
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@ 64 种 可 能 的 三 合体 密码 子 中 有 61 种 用 於 组 成 密码 氨 酸 三 种 ，UAA， 
UAG ， 以 及 UGA 当 初 已 称 坊 无 意义 (nonsense ) 密 码 子 ， 但 现在 已 知 其 对 於 - 
一 条 肽 链 的 COOH Fit BRAN RRR AMEE. 

多 BMFAUG+ FAR, AECENH + MT BK (methionine ) 需 
BF, MH fMET-tRNAP 382 MET-tRNA™ ， 均 用 做 甲 硫 酶 丁 氢 
基 载 苯 。 可 做 需 极 端 重要 的 起 始 者 密码 子 〈 initiator codon), H—-#AAN 
部 的 甲 硫酸 丁 氮 基 之 内 皇 物 。 或 者 ， 起 始 者 因子 〈 initiator factors) IF1l， 

IF2 ， 以 及 IF3 或 mRNA 之 第 二 和 结构 区 别 需 AUG 之 正确 使 用 。 起 始 者 及 烙 
竺 者 密码 子 (terminator codon) 的 任务 在 图 19-3 中 示 明 : 


fMET- Ser - - Thr - Lys - 
mRNA: pp-AAA-etc. . . . UUA etc. -AUG -UCG-AAG-| : |-ACA-ACA-AAG-UAA-AAA .. 


eS <> 
作用 子 队 的 条 天” | | BS | 
起 始 者 密码 子 BREET 


Initiator codon \ Terminator codon 


HI19-3. AU G (388t RES Kis th NB ISRS- 内 部 的 和 终结 者 信号 (UAG 或 UAA 
UGA ) 有 些 和 范围 沿 一 驭 作用 子 的 mnRNA ( Polycistronic mRNA ) 
是 否 被 移动 的 ， 过 种 作用 子 队 的 范围 (interas tronic regions ) 的 动作 
尚 不 清楚 。 
® —-RE2Z, ARS BEN ARBRE UKCRH_—BE: 而 具 支 链 甲 ， 
ENAUBF_BE, BEN REV SBBAAXKGCARS_BE. 


19-7 (838% RNA (Messenger RNA) 


正如 有 许多 机 会 陈述 (第 5-8 -3 项 ) 平移 程序 之 一 关键 成 分 是 mRNA。 
只 由 一 粕 胞 的 炉 RNA 中 之 小 百分数 组 成 ， 它 载 负 由 DNA 来 的 遗传 的 信息 《 
message ) 至 蛋白 质 合成 的 部 位 上 ， 即 核酸 体 上 ， 且 称 之 性 传 甫 者 | RNA〔 又 
GE“ 信使 RNA”) 。 传 沂 者 RNA 是 代谢 的 不 安定 物质 ， 在 准 核 的 细胞 中 
具 高 度 转 磷 率 ， 但 在 贯 核 的 细胞 内 却 相当 安定 。 乃 由 有 了 天 DNAZRNARAB 
(DNA-dependent RNA polymerase ) 合成 的 (第 18-7 Hi) 。 

(ARS RNA Ze SEE LA RAM, BOFEIR, BMRA 
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可 能 与 蛋白 质 链 之 长 度 不 均匀 性 有 关 。 因 少数 蛋白 质 含 有 不 到 100 HAM, 
对 此 等 蛋白 质 mRNA 密 码 必 须 至 少 有 100 x3 或 300 HKARE BE. EAB 
中 mRNA 平均 尺寸 需 900-1500 HAM hr, ARERR, BD 
一 个 聚 作 用 子 的 mRNA( polycistronic mRNA) 。 过 种 mRNA 之 不 稳定 性 
是 细菌 系统 的 特征 ， 具 一 ”中 生命 ” (half-life ) HRPEHMDR 
哺乳 类 系统 mRNA 分 子 相当 稳定 具 一 ”站 生命 “范围 由 赵 小 时 至 24 十 小 时 。 
过 可 解释 细菌 必须 在 铀 整 其 不 断 释 化 的 环境 具有 较 大 伸 辖 性 ， 必 须 能 锡 合 成 
不 同 的 酶 类 以 克服 其 周围 环境 ， 因 此 需要 短 生 命 期 的 mRNA 。 

在 攻 核 的 细胞 中 有 一 种 先 质 ， 非 均 态 核 的 RNA (HnRNA) ( heteroge- 
“neous nuclear RNA, HnRNA ) ， 力 首先 在 核 质 Cnucleoplasm PHA 
BADNAZ RNARABMAK, RRR—-KN KBB (nuclease ) BRR m 
RNA, PRRBE EIR EMME L, KM RE RK RIN ARERR. XK 


2 RBUR KA MRNAS fe FAFAY (monocistronic ) PeaH#—-ZFKARK EE, 


以 和 后 在 本 章 中 更 会 MS mRNA 之 功能 ， 而 且 在 第 二 十 章 中 会 计 葵 代谢 的 调 凶 
作用 。 


19-8 核酸 体 CRibosomes) 
时 在 1950 年 ， 开 始 莫 集 设想 核酸 体 对 於 蛋白 质 合成 需 其 部 位 的 说 据 。 例 


如 ，Zamecnik 氏 注 射 放 射 性 氨 酸 进入 刀 体 中 ， 然 后 在 短 时 间 内 ， 将 其 肝 及 均 紫 化 ， 


且 依 不 同 之 思 心 分 离 程 度 ， 将 此 均 竖 分 成 核 Cnuclei) ， 线 粒 体 《mitoch- 
ondria) ， 微 粒 体 (microsomes), URELBREAA. ANERBAA K 
高 之 特效 活性 。 当 此 微粒 体 以 清 深 剂 处 理由 圳 泡 基 质 〈vesicular matrix) 
中 分 内 出 核酸 体 ， 再 试验 其 放射 性 、 此 核酸 体 含 有 七 倍 以 上 的 较 存 留 的 微粒 
体 更 多 的 每 毫克 蛋白 质 放 射 性 ， 於是 显然 核酸 体 在 若干 本 领 的 运用 上 是 对 蛋白 
质 合 成 需 一 所 在 地 。 首 先 ， 生 物化 学 家 得 一 结论 请 : 因 核 酸 体 之 RNA 高 含量 
故 能 美妙 地 用 做 模版 RNA ZMH. 1956 年 此 观念 却 因 tRNA 之 发 现 而 修正 
了 。 在 1957-58 年 间 mRNA 之 发 现 更 进一步 修正 了 早期 必需 的 观点 。 核 酸 体 
究竟 扮演 何 种 角色 ? 首先 讨 葵 此 等 粒子 乙 若 二 详细 的 化 学 情形 。 

核酸 体 是 大 的 核糖 核 肝 微粒 (ribonucleoprotein particle) 在 其 上 发 生 实 
宗 的 平移 程序 。 在 准 核 细胞 中 以 自由 形式 存在 ， 力 单 体 ( 指 染 色 体 ,mono- 


人 了 


nn 
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some) » Ss MANA ARS (polysome), —-FXMRMNMS 10* 个 、 
核酸 体 。 在 里 核 的 细胞 中 存在 的 与 在 准 核 细胞 中 发 现 的 类 似 ， 且 亦 与 粗糙 的 
Willa A HAR (rough endoplasmic reticulum) 的 膜 精 合 (第 9-4 节 ) 在 ， 
此 等 细胞 中 网 有 10*5 —107 mee, SMe RER BAAS AT. #19 
-2 Hs BEE BHD BR, Be ARG HS ORC RZ BOO 

外 的 资料 则 在 第 5-8-2 及 9-4-1 Bh, 


表 19-2 核酸 体 的 沈 降 值 


各 个 蛋 
核酸 锅 次 单位 rRNA (mol wt) 白质 数 
准 核 的 
线 细 菌 ， 放 射 菌 类 ( actinomycetes ) 2 
Hie HERE KYRHE 
5 30S 16S (550,000) ay ae 
we 2 50S 65 ON 
” 23S (1,100,000) ca. 33 
Bw 
植物 界 。 
a 408 162188 (70 34 -二 
oo SO 4 
25S (~1,300,000) ca. 50 
动物 界 。 
40S 18S (~700,000) 34 
Shiny | 60S 5S (40,000) ca. 50 
28-295 (1,400,000-1,800,000) 


“AES Zz > ABR SSA BRES ( 线粒体 的 或 全称 体 的 ) 均 在 70S 类 属 中 。 


用 高 速 速 心 分 此 (100,000 x 6 若干 小 时 ) 法 延长 时 间 则 组 积 之 萃取 物 易 
於 单 欢 出 来 ， 所 有 核酸 体 由 一 较 大 次 单位 及 集聚 在 10 mM MgCl, if AE EG ZE 
0.1 mM MgCl, 又 完全 解 风 的 一 较 小 次 单位 所 组 成 的 。 准 核 徊 胞 之 30S 次 二 
位 含有 21 种 各 别 的 蛋白 质 ， 大 多 数 坑 龄 性 的 ， 及 一 个 RNA 分 子 ， ae 
分 (RH 19-2) . CEREMONY 40S 次 单位 中 有 34 种 蛋白 里 及 一 个 RNA 列 
子 ， 即 18S. BAMA MLM HE MUNN 50S, 433 MESES. 
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iki) 60S KH ALS 50 个 蛋白 质 及 两 个 RNA 分 子 、 在 植物 中 有 5S. 
及 25S ,在 动物 细胞 中 有 5S R 28-298 (H19-2) ABRKREMAS 
白质 均 具 平移 程序 的 功能 ， 或 烙 构 。 没 有 蛋白 质 是 共通 的 同时 有 大 的 及 小 次 
单位 。 

特效 的 核酸 体 蛋 白质 直接 与 mRNA 及 tRNA 之 键 合 有 关 。 rRNA Ba 
不 直接 参与 在 此 等 键 粘 部 位 上 ， 但 簿 和 佛 用 做 一 梧 构 的 聚合 物 蕉 紧 来 多 蛋白 质 
粒 在 一 紧密 的 组 态 中 。 

两 种 核酸 体 的 次 单位 具 不 同 之 键 烙 性 质 。 故 ， 大 肠 菌 30S 次 单位 在 没有 
50S 次 单位 时 束 合 mRNA ， 且 30S - mRNA 钳 合 体 束 合 特别 的 tRNA 。 50S 
次 单位 在 没有 30S KBAR IEA Ba MRNAKEA, (BISA ERA tRNA 。 
每 个 70S KMPH tRNA SEAS AMERA MRE BIL. BHA (AME 
部 位 ) 乃 有 天 进 入 的 特殊 的 氨 酶 基 tRNA ABEL, MALATE mRNA 的 密码 子 。 
部 位 P ( 肽 部 位 ) ， 束 合 在 成 长 的 聚 肽 酷 tRNA 上 。 肽 酷 基 转 移 酶 (pepti- 
dyl transferase) 是 对 肽 键 之 形成 负责 的 ， 局 限 在 50S 核酸 体 粒 子 上 ， 或 
AEP Bir. 50S 次 单位 也 具有 一 部 位 此 物 在 移 转 部 位 过 程 中 水 解 GTP 
坑 -GDP 。 

尚 应 对 於 核酸 体 之 生物 合成 略 作 介绍 。 在 芙 核 质 中 核酸 体 的 RNA 合 成 部 
位 是 核 仁 (nucleolus) (第 9-3 季 ) ， 在 核 仁 中 ， RNA 384 MEH RK DNA 之 
RNA 作用 子 和 范围 处 转 写 一 大 的 先 质 rRNA 。 先 质 rRNA Zita 45S 

(4.1 x 104molwt ) ， 且 迅即 分 有 裂 成 两 个 较 小 的 RNA， 一 个 称 霹 32S RF 
一 个 是 20S 的 成 分 。 32S KAM e+ — 1A 28S rRNA ， 而 20S 成 分 
38 18S rRNA 。 其 上 时， 特殊 的 核酸 体 的 蛋 白质 移 转 部 位 至 核 仁 , Ame 
每 个 rRNA 精 合 而 成 完全 的 40S 及 60S 核酸 体 的 次 单位 。 在 此 点 上 ; 40S 
Bie B@A MIEN, RR EAR mRNA 联接 ; 暂 短 时 间 和 后 ，:60S 次 单位 
TiS HEMI AR, Ms 40S - mRNA BA BRA KIN 80S -mRNA 错 合 
体 。 5S RNA 可 和 与 两 个 核酸 体 的 次 单位 束 合 在 一 音 。 由 先 质 rRNA WRB 
碎片 或 者 转 缀 回 核武 酸 ， 且 再 循环 至 核 的 机 程 中 。 在 准 核 细胞 中 16 及 235 
次 单位 rRNA 之 先 质 只 上 比 最 获 产 物 稍 大 一 些 ， 簿 佛 需 要 极 小 的 调整 或 转 写 后 
修整 之 以 完成 正确 的 烙 构 。 


-% Se: RE Pe ee ee oo Aegean ep ee 
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19-9 BABSK (Protein Synthesis ) 


由 ODNA #38 mRNA 将 密码 化 资料 移 人 和 蛋白质 之 氨 酸 顺序 中 涉及 100 种 
以 上 不 同 巨 分 子 之 有 秩序 的 相互 反应 。 今 将 陈述 反应 高 度 复 襟 顺序 的 现 沉 报 
告 ， 在 其 中 人 洛 涉 及 tRNA, MRNA, 核酸 体 ， 以 及 许多 随 附 的 酶 类 及 蛋白 质 。 因 ， 
蛋白 质 合 成 之 机 程 已 在 大 肠 菌 华 取 物 中 有 深入 的 研究 ， 今 将 利用 此 有 机 体 做 ， 
需 陈 述 的 模式 ， 但 在 通 当 之 处 仍 须 介 绍 惧 核 的 系统 。 

在 蛋白 质 合成 中 有 四 大 步 又 : (a) 氨 酸 之 活化 作用 ，(b 聚 肽 链 合成 之 起 始 
作用 ，(c) 其 延长 作用 ， 以 及 (d 烙 和 结 作用 。 表 19 -3 摘录 此 等 反应 之 重要 成 分 。 


表 19-3 ”大肠 菌 蛋 白质 合成 系统 之 重要 成 份 


节 ， 段 数 和 步 又 成 “分 


(19-5.1 项 ) 活化 作用 tRNA'S 
ATP 
Mg?+ 
L — mag 
毛 酷 基 - tRNA 合成 酶 
(19-9.1 项 ) 起 始 作 用 30S 核酸 体 的 单位 
50S 核酸 体 的 和 单位 
mRNA 具 起 始 剂 密码 子 AUG 
IF1 (9400 mol wt), IF2 (80,000 
mol wt), IF3 (21,000 mol wt) 
起 始 剂 tRNA = fMET-tRNA, 
EB ag OU Hi eS 
MET-tRNA, 甲 酶 栈 
GTP, Mg2+ 


(19-9. 2 项 ) EVER. EFTs 因子 (19,000) 
EFTu 因子 (40,000) 
EFG 因子 (80,000) 
毛 栈 基 -tRNA"'S 
(19-9. 3 项 ) ”和 终结 作用 终结 剂 密码 子 UAA，UAG，UGA 
R1 (44,000) 因子 
R2 (47,000) 因子 
S 因子 (40,000) 
TR 因子 


(19-9.3 项 ) 觅 甲醇 基 甲 硫 . PRP RRR AG 
KT SAGER “氨基 肽 酶 
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步 又 (a) 之 若干 群情 早已 陈述 了 。 步 又 )，(O 及 人) 则 在 图 19-4 至 19-7 HR 
Ro MH MSRR 19-3 及 参考 此 等 图 片 来 陈述 蛋白 质 合 成 的 程序 。 
19-9-1 起 始 作 用 (Initiation) ”在 大 甩 菌 系统 中 第 一 反应 是 在 4F 

3 环境 下 将 mRNA RAE 30S 次 单位 上 产生 一 个 mRNA 30S-IF3 鱼 合体 ， 其 成 
分 比 需 1:1:1。 IF1 及 IF2 再 参与 f{MET-tRNA 及 GTP 之 束 合 在 “30S - 

mRNA-IF3 钳 各 体 上 而 形成 30S.mRNA-fMET-tRNA.GTP- 之 起 始 钳 合 体 而 放出 

IF3 。 今 50S 核酸 体 的 次 单位 进入 其 中 ; GTP 被 水 解 怖 GDP + Pi ， 而 

IF1 及 IF2 二 者 均 释 出 。 最 后 之 产物 需 一 个 70S 错 合 体 含 有 fMET tRNA- 
mRNA 用 fMET-tRNA 占据 70S 核酸 体 之 肽 部 位 。 此 等 事件 之 摘要 在 图 19=4 
中 。 


fMETtRNA; 
GTP IF1, IF2 


19-4 在 大 肋 菌 中 70S 起 始 作 用 错 合体 之 步 又 。 
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今 将 略 加 介绍 {MET-tRNA, ZEB. SFEURERASABR EAR 
之 主要 NH,- 末 端 氨 酸 坑 甲 硫 基 丁 氨 酸 。 和 后 者 应 注意 甲 硫 基于 氨 酸 之 添加 及 在 
大 肠 菌 粗 萃取 物 中 特殊 N- 甲 醚 基 甲 硫 基 丁 氨 酸 之 刺激 蛋白 质 合 成 。 最 后 发 现 “ 
在 准 核 有 机 体 中 所 有 蛋白 质 之 合成 中 起 始 氨 酸 需 N- PRR PRETAR, 
此 物 塌 而 与 一 特效 的 tRNAPet 车 合 ， 故 此 反应 需 : 


FFAG 0 MSA Ew 十 NH,-MET-tRNA, Bitte N- i MET-tRNA, 


SR EEM RM, Hb PRRTAMS wNH， 原 子 围 被 甲 酶 基 化 : 


Bink | RARER 


小 非 所 有 MET-tRNA RE, PIRPABRAPRABR, 
MET-tRNAme ， 在 起 始 作 用 步 中 是 不 活性 的 ， 且 对 於 生成 聚 肽 键 中 内 部 的 
甲 硫 基 丁 氨 酶 残 基 坑 特效 的 甲 硫 基 丁 氨 酸 之 载体 。 过 是 很 有 趣味 的 ， 在 芙 核 
的 有 机 体 中 ， 一 个 未 封闭 的 MET-tRNAmet 可 做 坑 特 效 的 起 始 剂 tRNA 。 

P 部 位 以 fMET-tRNA 所 占据 ， 且 A 部 位 早已 接受 第 一 个 氨 醚 基 -tRNA 
运 是 因 密码 子 郑 近 起 始 剂 密码 子 AUG 而 具 特 效 的 。 a 

19 -9-2 延长 作用 步 野 (Elongation Step) “此 步骤 涉及 三 个 阶段， 
: (a) 被 指向 的 罕 码 子 於 70S 核酸 体 的 部 位 .A 上 束 合 一 新 的 氨 醚 基 -tRNA 。 (b) 
由 tRNA 之 肽 酷 残 基 处 转 杰 肽 酷 ， 键 接 在 P 部 位 上 ， 重 新 键 接 氨基 醚 基 - 
tRNA 在 部 位 A 上 ， 由 此 形成 一 新 肽 ， 以 及 (c)， 将 新 形成 的 肽 酷 win tRNA 由 ， 
部 位 A 移 至 70S 核酸 体 的 P 部 位 Lew 70S MRBNMHEAA tRNA Z 
mRNA 上 以 一 5/ 一 3/ 方向 进行 ， 直 至 键 合 在 其 特殊 的 mRNA 上 的 密友 子 
EB ike 

BEER 1 «6— (evita EASE A tRNA 键 接 在 70S 核酸 体 的 人 部 位 上 ， 
79H MRNA 的 A 部 位 上 之 密码 子 所 决定 。 均 与 GTP 及 两 个 延长 作用 的 因子 ， 
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EFTu 及 EFTs 有 关 。 EFTu 在 一 个 具有 GTP 之 错 合 体 中 称 饥 EFTu'GTP 
与 一 个 氨 醚 基 tRNA 反应 生成 一 个 三 元 错 合 体 (ternary complex) ， RK 
发 生 如 下 之 事故 : 


EFTu 一 GTP + “和 氢 酮 某 tRNA——>» Hag (tRNA) EFTu GTP 
氨 醴 基 (tRNA-EFTu-GTP + mRNA- 核酸 体 = -fMETtRNA —> 
氨 酮 基 tRNA.mRNA-.fMET.tRNA + EFTu-GDP + Pi 


(A fiz) ” (P Bt) 
EFTu-GDP + EFTs =—— EFTu-EFTs + GDP 
EFTu-EFTs + GTP =—— EFTu-GTP + EFTs 


Pi AE tRNAs 必须 与 EFTu-GTP 在 70S ,核酸 体 的 A 部 位 上 顺序 的 束 
合 是 重要 的 。 显 著 的 例外 是 {MET-tRNA。 Hise RRM tRNA UA 
EFTu:GTP A, EMA REE Rik 2A MOLE EE 

阶段 2 ”新 肽 键 之 形成 力 由 特殊 之 蛋白 质 和 与 50S 核 酸 体 次 单位 催化 而 成 
用 其 A 部 位 上 之 tRNA 联接 的 肽 酶 基部 分 传送 至 A 部 位 上 的 氨 酷 基 tRNA 而 
CK —-HHNKS, MEP Bit LAA—RMBZ tRNA 。 相 当 高 省 度 之 K+ 
阳 聊 子 是 此 反应 所 需要 的 。 尾 者 应 回 惰 “Nak ATPRA” itm, 2BHREA 
质 合 成 有 关 的 ， (第 9-11-4 -2 目 ) 。 有 趣 的 是 抗体 素 ， 普 朗 抗 血 素 (pu- 
romycin ) 换 制 蛋白 质 在 此 阶段 中 合成 。 肽 醚 基 移 转 酶 (peptidyl transfe' 

rase ) 能 由 所 存 之 tRNA 移 转 肽 栈 残 基 键 合 在 P 部 位 上 和 与 普 朗 抗 血 素 形成 
一 种 肽 酶 基 普 朗 抗 血 素 ， 此 物 由 核酸 体 释 放出 来 且 任 不 活性 的 (图 19-5) 。 

BEES 3 移 位 程序 涉及 新 肽 酷 基 tRNA 由 人 A 部 位 移 至 P 部 位 ， 而 由 中 部 
fr ki ithe tRNA 由 核酸 体 处 释放 。 注 意 在 此 移动 中 剩余 的 肽 酶 基 tRNA 
键 合 在 其 密码 子 mRNA 上 ， 但 核酸 体 在 一 个 5 一 一 3 方向 中 有 运动 与 肽 酷 基 
tRNA 有 了 关 ， 由 此 位 置 在 A 部 位 超越 mRNA 上 的 次 一 密码 子 。 对 此 移 位 之 发 生 
需要 一 种 新 的 因子 也 和 GTP 一 样 被 水 解 需 GDP + Pi 。 

GTP MEB ARMA. GTP 被 水 解 乱 GDP + Pi ， 亦 涉及 IF2 

( 束 合 在 起 始 剂 tRNA 上 ) , EFTu (RAZR tRNA 上 ) ， 以 及 EFG 
(Biter) 。 首 先 相 信 GTP 之 水 解 能 直接 或 间接 用 於 肽 键 之 形成 。 有 莹 所 
现在 设想 GTP 水 解 筷 了 再 循 焉 此 等 因子 局 了 更 进一步 合成 蛋白 质 。 是 多 少 与 


624 


(AA), —cH en O- 


| onHchj 


pe is NA} H 


CH,OH 
N- 氢 柄 基 
Sem Na 


cH, ~CH, 


\ 
Ds 


19-5 SSNS Se eA MIE RIT. 


REM Miah, CRRMOUMBIEH. BBABR, Rm 
EF2 Aye vee MUAY EFG 移 位 作用 之 功能 相同 ， 被 白喉 毒素 (dipth- 
eria toxin) 使 之 成 局 不 活性 的 。 在 NAD+ 环境 下 HOS A EF2 发 生 如 下 
之 反应 : 


11 be ee 
. a 


EF2 + ARPPR-Ni sau hz nan ARPPR-EF2 + #88a RR 

( 活性 的 ) NAD+ ( 无 活性 的 ) 

在 完整 的 其 核 血 胞 中 此 毒素 与 细胞 膜 键 合 。 但 EFT2 键 合 在 核酸 体 的 系 
统 中 ， 当 释 出 进入 细胞 质 中 迅 朗 扩散 至 类 胞 周围 且 需 上 述 机 程 使 之 成 需 不 活 
性 的 。 故 白喉 之 效果 ， 一 种 可 怕 的 疾病 ， 能 以 分 子 的 情景 解释 之 。 偶 然 ， 芙 
核 和 细胞 包括 酵母 在 内 ， 在 NAD+ 环境 下 对 白喉 毒素 起 敏 的 , 但 准 核 细 胞 则 完全 
A BK. 


* GTP + EFTu-Ts 


le es GTP-EFTu + EFTS 
be: 2 aN 


Sue GTP-EFTu-AAtRNA ff 


中 
EFG + GDP + Pi 


图 19-6 ”延长 作用 程序 。 符 号 ( AA )n 4, KR-PMSPRE T AMMA ( Formyl 
methinyl Polypeptide。 ) > 
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19-6 将 延长 作用 程序 摘要 表示 之 。 a 
19-9-3 #56 (Termination) MRM HME MER : : (a) 
在 mRNA DRA—-BRNAR, UR ORE ZAM tRNA SZ KM 
BustevBAR., BIT RUA, UAG 以 及 UGA。 三 种 蛋白 质 均 所 需要 
者 骨 R1, R2 以 及 一 个 SAF. RIAF RBA UAA 及 UAG 所 需要 ， 及 R2 坊 对 
RBA) UAA 及 UGA 所 需要 。 第 三 种 蛋白 质 ，S 具 不 释 出 的 活性 ， 但 似乎 对 
敢 知 烙 结 密码 子 有 助 舍 。 所 呈现 的 景象 可 设想 终结 步 县 能 分 成 一 个 效 糙 剂 有 
BH-R1 或 R2 因 子 的 密码 子 ， 及 一 个 水 解 反应 ， 在 此 反应 中 让 非 R1 也 非 R1 在 
了 部 位 上 圭 换 此 肽 酷 基 移 转 酶 活化 进入 一 水 解 的 反应 中 ， 将 肽 酶 基 tRNA 引 入 
水 中 而 未 引入 另 一 氨 栈 -tRNA 中 。 最 和 后 的 因子 ，TR, 可 能 与 由 部 位 P 处 放出 
BH tRNA ABA, 一 俊 tRNA 移 去 ， 70S 核酸 体 即 由 mRNA RABE i FS 
30S 及 一 50S 次 单位 ， 且 人 坑 合 成 另外 的 蛋白 质 分 子 易 於 进入 核酸 体 的 循环 中 。 
IF3 和 与 30S 次 单位 千 合 ， 由 此 防止 50S 及 30S 单位 的 再 精 合 ， 而 且 需 再 循 
环 也 钢 人 备 了 30S 单位 。 | 
ReRENSRRAA-MPRAT BME NH, Bie, EKAESA 
质 完 成 其 折 有 曼 顺 序 之 前 便 移 去 的 。 在 此 最 和 终 步 怠 中 有 两 种 酶 参与 其 事 : 
OO —BRA HR RAB (deformylase) : 
ag PR T SAGA PE + PT RAGA 
.Formyl methionyl peptide ——» Formic acid + Methionyl peptide 
日 “一 种 特效 的 氨基 肽 酶 (aminopeptidase) : | 
PRT AMR PRT A +HK 
Methiony! peptide —— Methionine + Peptide 
719-7 SRENKKRERPHZSERSR. 


19-10 ”体外 完全 和 蛋白质 之 合成 (In vitro Synthesis of 4 


Complete Proteins) 


Cie ih NA — BAA CE SMR Y rot RY RRA. BB 
MER, UMC 标 规 的 氨 酸 参与 反应 进入 一 未 能 肯定 的 三 氛 栈 酸 所 钢 人 备 之 沟 
性 蛋白 质 才 察 见 蛋白 质 合 成 。 但 , AUR 明 聚 肽 生物 合成 中 有 关 之 锋 Ms mR, 
现在 可 能 用 通 当 的 模板 DNA 合成 有 效 的 酶 类 。 例 如 基因 对 於 6- 葡萄 糖 基 移 


人 
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图 19-7 ”图 结 作用 ; 步 又 R( 释放 因子 ) 表示 在 第 19-9. 3 项 中 R 1 (或 R 2 ) ，S， 
以 及 TR 因 好 之 结合 作用 。 


转 酶 (8- glucosyl transferase) 含有 0.3 -1 % 的 下 -4 mE DNA (T- 
4 phage DNA) ， 故 研究 者 能 届 立 如 下 之 图 解 : 


fMET-tRNA,met 
完全 蛋白 质 一 合成 
成 分 ( #219-3 ) 


B - BBR SG 其 他 和 蛋白质 
B-Glucosyl transferase + Other proteins 


T-A tea#8 DNA —*2 88, mRNA 


lee ee ee -_ : 和 
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有 些 芙 核 的 mRNA 已 单 风 出 来 ， 且 用 通 党 的 蛋白 质 合成 系统 来 对 作用 子 

的 信息 ( cistronic message ) 移入 相同 的 蛋白 质 中 做 成 程序 表 。 此 等 mR 

NA 4453kht (globin ) RNA, SBE ( ovalbumin ) RNA , S2EFE hee ht 

( immunoglobin histone ) RNA, dak #8RNA, ALERB (myosin) RNA, 

#R RNA , tie ft ( avidin ) RNA , WAR ( protamine) RNA, HKSAR 
完全 你 实 发 展 的 观念 ， 以 陈述 蛋白 质 合 成 的 机 程 。 


19-11 有 蛋白质 的 化 学 合成 (Chemical Synthesis of 
Proteins) 


近年 来 ， 分 子 量 过 9,000 的 聚 肽 及 和 蛋白质 之 化 学 合成 已 经 成 功 的 发 展 了 。 
读者 应 参政 第 4-5-4 项 ， 介 知 此 等 合成 之 闫 情 。 


19-12 胰岛 素 之 生物 合成 (Biosynthesis of Insulin) 


概括 描绘 重要 激素 、 胰 岛 素 之 一 般 生 物 合成 景象 ， 以 通 当地 襄 明 芙 核 的 
蛋白 质 合成 之 复 襟 性 。 D. F. Steiner KP U—-AIINDY 实验 陈述 胰岛 
素 的 生物 合成 是 藉 许 多 品种 中 胰 胶 之 Langerhans 氏 小 岛 的 6 细胞 完成 的 。 

英国 F. Sanger 氏 的 古典 研究 工作 是 胰岛 素 之 精确 的 氨 酸 顺序 可 能 造成 “ 
胰岛 素 之 媳 细 的 分 子 图 型 。 直 至 1965 年 相信 胰岛 素 可 合成 需 两 种 分 驹 的 聚 
肽 ， 在 若干 方式 中 有 一 种 趋向 在 两 条 链 中 特别 形成 的 二 硫 键 链 〈 disulfide 
linkages ) 便 可 产生 胰岛 素 。 | 

1967 F, Steiner KB WRBRS KAN -BRARDF Boe BY 
细胞 中 造成 的 ， 呈现 胰岛 素 先 质 之 所 有 性 质 。 称 需 胰 岛 素 原 (proinsulin ), 
其 分 子 量 需 9000 (胰岛 素 需 6500 mol wt), AA 81 个 氨 酸 残 基 (REX 
51 个 ) o REAR ICM ( trypsin) 之 准 核 的 作用 塌 构 需 一 种 完全 的 生理 
活性 的 激素 。 | 

胰岛 素 之 生物 合成 模式 今 已 就 其 在 图 19-8 H2SRZ—RRERWZ. 
在 蛋白 质 合 成 酶 类 ， 因 子 ， 以 及 通 当 的 mRNA 的 环境 下 ， 核 酸 体 围 粒 着 粗糙 
的 细胞 质 内 网 状 千 构 (〈 rough endoplasmic. reticulum (RER) 之 四 周 ， 而 
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合成 胰 筷 素 原 。 单 体 聚 肽 迅即 折 嫩 ， 且 有 二 硫 桶 形式 使 胰岛 素 原 移入 RER 池 
WAG, FH RER ZH (vesicular tubules) #25 MEH Golgi K 
Beh, LERCH MBER 103M. — ULE, RRNA 
WL ( secretory granules ) 乃 由 Golgi 氏 器 官 之 四 周 经 泡 化 作用 (.vesi- 
culation ) 而 成 。 具 一 单纯 的 有 限 膜 ， 含 有 胰岛 素 原 〈(，proinsulin ) ， 准 核 
酶 类 ， 以 及 锌 内 子 。 在 8 细胞 之 周围 迅速 转 坊 成熟 的 粒 ， 力 完全 转 灵 胰 岛 素 
ifs SRE H 〈 zinc insulin ) 及 C- 肽 ( 见 图 19-9) 。 在 通 当 的 信号 上 ， 

成 熟 的 粒 被 分 泌 出 来 ， 藉 逆转 的 细胞 吸 臣 作用 (reverse Pinocytosis ) A 
meh, ERR KERR KM Aa- BH - MH (a- amylase ) , 
核糖 核糖 酶 ( ribonuclease) 等 等 亦 均 在 胰 胶 的 外 分 泌 和 细胞 藉 此 机 程 合成 之 。 
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图 19-8 。 胰 肛 组 织 中 Langerhans 氏 小 岛 之 一 个 8 细胞 中 胰岛 素 生 物 合成 的 表示 图 
Modified from a diagram by permission of DF Steiner ) 
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於是 引起 一 问题 郎 细 胞 如 何 首 先 形 成 胰岛 素 原 。 若 干 年 前 已 明白 显示 许 
多 蛋白 质 之 氨 酸 顺序 乃 聚 肽 链 之 揭 赫 明确 的 在 自然 型 象 中 指示 方向 。 此 事 可 
HRB aY KSA SM 尿素 中 之 入 减 很 容易 十 明 ， 使 之 在 空气 中 暴露 
行 氧 化 作用 而 回复 二 硫 键 ， 且 观 察 被 再 氧化 的 蛋白 质 均 与 天 然 的 一 样 。 但 此 
型 的 实验 只 能 用 於 简单 的 单 聚 肽 链 蛋 白质 。 胰 岛 素 具有 两 条 和 聚 肽 链 ， 不 易 再 
结合 形成 典型 的 天 然 结 构 ， 但 却 坑 无 秩序 任意 形式 的 聚合 。 过 种 观察 可 设想 
胰岛 素 型 象 东 非 高 度 热力 学 的 有 利 且 与 二 硫 链 之 完整 性 有 关 。 


BRAK, REKRIK MNRAS, SEERA MBAR 


理 之 ， 力 迅即 回复 其 天 然 的 允 疫 的 活性 过 80 % 的 原来 值 。 在 相同 情形 下， 
胰岛 素 则 仅 1 %。 故 可 得 和 结 葵 在 生物 合成 中 胰岛 素 原 之 主要 功能 是 在 有 高 度 
AA SHRED SHER ORS. 


19-13 在 代谢 作用 中 之 遗传 的 缺陷 (Genetic defects in 


Metabolism) 


复 婴 、 塌 写 ， 以 及 转移 之 机 程 均 已 讨 葵 了， 现在 要 对 另 一 种 生物 化 学 售 
域 中 特别 有 趣 的 问题 简短 陈述 之 。 

在 野生 型 或 正常 有 机 体 中 ， 有 机 体 的 炉 代 谢 作用 是 与 酶 类 的 配置 如 此 层 
此 相关 ， 以 致 无 代谢 的 中 间 物 能 在 其 中 积聚 。 但 ， 藉 一 遗传 的 突 帮 (gene- 
tic mutation ) 其 中 之 关键 性 酶 不 会 长 久 需 一 合成 的 活化 形式 ， 中 间 物 能 纹 
不 是 积聚 至 一 有 效 程度 便 是 被 排泄 出 来 。 决 定 体 内 大 量 各 种 器 官 中 所 呈现 的 
代谢 途径 中 间 步 屋 时 ， 此 等 遗传 的 缺陷 是 特别 有 助 舍 的 。 对 於 人 类 ， 此 等 缺 
陷 壮 致 所 疆 代 谢 作 用 的 先天 “ Ray” (inborn errors ) ， 斐 剧 性 的 疾病 ， 
且 在 许多 场合 均 属 医治 不 好 的 。 

19-13-1 (Ae (Lower organisms) MAZCMAH MM 
fi (Neurospora crassa ) 对 生物 化 学 的 遗传 学 家 提供 优良 的 物料 。 粗 糙 链 
隐 微 之 野生 系 往 往 在 一 由 糖 、 间 类， 及 生物 素 之 简单 培养 基 上 生长 良好 。 若 
此 等 培养 基 暴 露 在 一 种 突 灵 剂 诸如 X 射 禾 中 ， 则 得 楼 种 物 〈( mutants) 只 在 
起 始 培 郑 基 上 以 通 当 的 管状 情况 下 才 生 长 。 突 码 物 之 所 需 有 系统 的 分 析 往 往 
指 陈 需要 一 种 新 的 单纯 管状。 在 此 不 气 讨 论 和 遗传 分 析 之 们 情 ， 过 是 有 关 对 间 


四 
. a ey 
FRA + At ry ae hee 一 ry 和 


me wee Fite 


mt A tm 


—— 
—— 


~ es OE 6B. 


632 
eM LER AROSE SE, CASE ee a ch at 
种 一 般 方法 的 重大 价值 。 

19-13-1-1 负 精 氨 酸 之 生物 合成 (Biosynthesis of Arginine) 
粗糙 链 钨 微 的 三 种 遗传 的 不 同 炙 种 已 经 发 现 了 ， 且 透 过 鱼 精 氮 酸 之 代谢 作用 
的 文献 资料 ， 知 在 微小 的 培 闵 基 上 加 入 三 种 氨 酸 : 急 精 氨 酸 、 瓜 果 氨 酸 ， 以 
及 岛 氨 酸 中 之 一 种 或 更 多 种 时 此 等 磷 种 会 良好 的 成 长 。 释 种 1 AREAS 
ABM-EE, HLREENREBR BAM, BH? 旭 能 同时 用 瓜 果 氨 酸 及 
急 精 氨 酸 ， 但 不 用 篇 殷 酸 时 生长 ， 而 鬼 种 3 只 有 在 三 种 氨 酸 均 使 用 时 才 生 长 。 
”此 等 结果 能 用 图 解 摘要 ， 其 中 直行 指示 在 一 释 种 中 之 一 种 代谢 的 封 镇 。 


缕 种 3 缕 种 2 481 
sues > aaa 十 J RABE 4 鱼 精 氨 酸 


营养 的 变种 将 在 受 质 上 一 般 的 成 长 过 是 来 自 代 谢 封锁 以 后 阔 非 来 自封 币 
之 前 。 可 能 在 若干 机 会 中 ， 一 种 中 间 体 会 实际 的 积聚 ， 因 它 不 再 进一步 的 代 
AT. Mm, EMBL, RABIN, AK-SORAERRSOBS 
急 精 氨 酸 所 需要 的 酶 而 被 封 于 了。 由 此 分 析 生物 化 学 家 能 说 明 危 精 氨 酸 之 合 ， 
成 顺序 必须 依循 之 次 序 饥 一 -> 访 邹 酸 一 的 果 氨 酸 一 一 鱼 精 氨 酸 。 

19-13-1-2 ， 顿 氨 酸 之 生物 合成 (Biosynthesis of lysine) 此 
法 能 应 用 於 粗糙 链 孢 徽 以 后 的 有 机 体 以 昭示 生物 合成 之 一 种 不 相同 的 或 更 换 
的 途径 。 缀 种 需要 可 殷 酸 来 生长 已 在 粗糙 链 孢 徽 及 大 肠 菌 中 发 现 ， 二 者 均 能 
由 糖 及 无 机 氨 化 物 诸如 确 酸 瘟 及 侵 来 正常 地 合成 厅 氨 酸 。 在 粗糙 链 孢 徽 中 ， 
a- 氨基 已 二 酸 ( aw-amino adipic acid) RA THRBVARARAM, 18 
此 等 却 不 能 用 二 所 基 庚 二 酸 ( diaminopimelic acid ) ， 且 其 先 质 将 被 积 
聚 在 不 同 的 大 腺 菌 变 种 中 。 过 种 积聚 先 质 的 构 种 在 正常 存在 的 用 於 一 所 与 先 
质 的 酶 中 均 属 缺陷 。 此 等 结果 可 在 图 解 中 示 明 。 

研究 此 型 变化 的 价值 已 显露 ， 且 昭示 新 的 途径， 就 像 在 各 种 有 机 体 中 训 
可 的 建立 途径 。 同 样 的 研究 已 由 大 量 有 机 体 用 灵 种 物 来 实行 在 氨 酸 、 核 酸 、 
Hee HE > MOK ORL, 以 及 脂肪 酸 中 之 代谢 作用 。 不 但 得 到 代谢 作用 的 知 规 ， 
此 等 研究 也 指示 一 有 机 和 体 的 本 的 能 力 且 其 遗传 间 之 直接 天 傈 ， 且 已 导致 “一 
个 基因 - —iie AKG ” (one gene-one polypeptide chain) SRR, iw 
讼 是 讼 明 一 单纯 的 基因 (遗传 办 子 ) MPRA. DENISE A 
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而 产生 活性 的 本 。 故 灵 种 物 2 在 急 精 氮 酸 的 途径 中 不 再 具有 能 力 来 合成 活性 
的 酶 蛋白 质 以 应 产生 久 精 氨 酸 之 需要 ， 因 一 特效 的 遗传 不 所 已 被 破坏 奖 。 

HR HRA - 一 个 缀 肽 的 假 霓 年 看 是 一 个 很 简单 的 。 但 至 少 有 三 种 方 
式 使 一 遗传 的 灵 更 能 影响 酶 活性 。 它 能 (a) 造 成 酶 之 分 子 辕 构 中 之 变化 ; (b) 
(EMS ZB, in Ae SA EAS ; 或 C) 呈 示 一 间接 效果 使 酶 本 身 不 起 构 化 。 
此 问题 之 若干 景象 将 在 第 廿 章 中 讨论 。 


Krebs 循环 酸 类 一 ac - 氨基 已 = 酸 15 A 


ee 


ig ae ie 
ami > Rese Rm ea 十 ,rpAp 

19-13-2 在 哺乳 类 中 代谢 作用 的 先天 误差 (Inborn Errors of 
Metabolism in Mammals ) 人 类 许多 峰 病 与 遗传 的 封 肝 有关。 过 些 疾 
病 包 括 黑 尿 病 ( alkaptonuria ) ， 其 中 有 一 遗传 的 封闭 在 尿 黑 酸 ( homo- 
gentisic acid) 之 使 用 中 ， 黑 尿酸 在 酷 氨 酸 氧化 中 是 一 中 间 物 。 苯 酮 尿 ( 
phenylketonuria ) 病症 是 其 中 之 葵 基 两 氨 酸 不 能 转 杰 圾 栈 氨 酸 。 和 还 有 牛乳 
糖 血 症 〈 galactosemia )， 其 中 之 牛乳 糖 不 能 直接 使 用 。 对 此 牛乳 糖 血 症 之 
Ay Sir wee CREB +E ham, AP 

A — AE RI) A ER “ Me 细胞 贫血 症 ” (sickle cell an- 
aemia) o AMAMA*AL (hemoglobin) # YH MAAR RN, kM) 
2 个 wx- 肽 链 及 2 个 68- 肽 链 造成 的 ws foo BA CMI MWA ME he 
型 (aMendelian fashion) 的 和 遗传 病 。 襟 合 的 个 体 ( The heterozygous indi- 
_vidual,) 含有 一 个 正常 的 及 一 个 不 正常 的 等 位 基因 (allele, abnormal allele, 
), ZENRS RRM mM MitA RS. {ARAM TH ( homozygous _ indivi- 
dual ) 8) ge EA iF A A MALI S o MALATE PA PB BON ASE TAY BRAT fo ER 
NACA, Aik S Mieke, HKOSRENA ME. MAA 
BS 之 不 同 是 对 由 68- 肽 链 之 NH) RSG fe AN RE LD ee BA 


wy 人 “ie <a 
J “ , } * af 


8 % NH}{-Val-His-Leu-Thr-Pro—Glu-Glu-Lys . 


不 正常 的 : 
8 链 NH+-Val-His-Leu-Thr-Pro-Val-Glu-Lys.. . 


ZAKS MARIS Hh a- 肽 链 均 相 同 。 故 在 300 个 残 基 以 上 有 一 个 氨 酸 之 
不 同 便 会 在 BAHAR RAMNEKDREE BK Be REY Bi. 
(Ris BEBE AB RMAR RAN, BB“ B43” (a point mutation) 。 
REE DNA SHARE MMM EMBL, SH RMA SRA. 

ABN EN BRERE RA RNA Oh a iS PAY an Bae BN Ea : GAA 及 
GAG ; mA RAS, BIR GUA 及 GUG, 

ERATE RD RER—-HABLN BA Tay-Sachs WH, ase MB 
化 病 ， 在 一 常 染色 体 隐 性 方式 (autosomal recessive manner) 中 需 无 秩 
Fe Su + EGR KR AB, P-D-N-CMAC BMRB A ( B-D-N- | 
acetylhexosamidase A ) 之 完全 缺乏 ， 过 种 酶 可 正常 的 由 储存 的 脑 神 轻 节 
试 脂 ( ganglioside ) PARGN- CMEC A BR ( N- acetylgalactosa- 
mine) 残 基 。 在 大 脑 中 缺乏 大 量 的 此 种 多 糖 之 积聚 ， 力 遵 致 沉重 的 精神 的 及 
一 动 性 的 退化 ， 2-4 均 便 天 折 。 所 幸 对 此 酶 一 种 精巧 的 生前 试验 能 对 有 襟 合 
载体 可 疑 的 孕 姑 实行 分 析 其 羊膜 水 ( amniotic fluid ) 或 羊膜 的 细胞 。 在 
Tay-Sachs 载 苯 中 低 量 此 酶 之 高 度 狂 整 ， 及 胎儿 之 具 此 疾病 的 可 酌 量 推荐 治 
” 闻 的 流产 术 ， 因 访 病 是 不 治之 症 。 


参考 文 Rw 


1。 ABBA Annual Review of Biochemistry 其 中 有 
关於 蛋白 质 合成 方面 ， 迅 速 发 展 的 报导 。 

2. P.D. Boyer, ed., The Enzyme, vol. X. 3rd ed: New York: Academic Press, 1974. 
emic Press, 1974. KEWMAAAROMMCAMBARCKNm ， 
a Been, B-BRZEKAA. : 
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a if 


. 如 何 预 言 最 少数 量 的 特效 酶 类 是 合成 一 焉 状 肽 所 必需 的 ， a Sn i BS EK 
-S (gramicidin-S ) ? 

。 何 以 在 一 蛋白 质 及 一 三 肽 合成 之 复 襟 性 中 有 如 许 显著 之 不 同 ? 

。 坛 在 (a) 一 碳水 化 合 物 ，(b 一 脂肪 酸 ， 以 及 (c) 一 蛋白 质 之 合成 中 在 构造 单 
位 的 活化 作用 上 研讨 其 第 一 步 归 。 东 比较 各 个 不 同 机 程 。 

。 —f% DNA FE 2 UBF oN A oF 9), ATP, UTP, GTP, CTP, GSH, 核酸 体 ， 
所 有 20 种 氨 酸 ， 以 及 一 个 无 细胞 钢 人 备 的 已 知 含 所 有 20 tRNA ,RNA 育 
合 酶 以 及 所 有 和 氨 酸 活化 酶 类 所 旷 化 的 。 所 合成 的 聚 肽 最 初 结 构 坊 如何? 


DNA: GAUAAGGGAT TACCTTTATTATTGTATCTCGGTTCG 


。 试 比较 一 RNR AAR ike eA — HK SAA A on B- PA aK 
BLA RK (AH 20-8-1 项 ) 。 
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第 二 十 章 
代谢 的 调节 作用 


Metabolic Regulation 


目标 在 本 章 中 将 参与 代谢 的 调节 作用 中 尹 多 因子 的 互相 关联 ， 酒 著 以 前 
各 章 。 又 将 首先 研 封 一 些 动力 的 因子 包括 抑制 作用 的 型 式 也 像 酶 类 之 化 学 的 
改 灵 一 样 可 直接 影响 酶 的 活性 。 然 后 将 对 用 做 扩大 系统 之 阶 式 顺序 ( casca- 
de sequences)##2Z. Rh, MMAR MOANA Mi fe BOR 


20-1 引 = (Introduction) 


一 细胞 之 生长 及 灯 持 需要 高 度 完整 的 调配 组 成 代 猎 的 及 分 解 代谢 的 程序 。 
因 代谢 各 构 之 官能 单位 是 酶 催化 之 反应 ， 此 单位 之 控制 在 代谢 镜 和 节 中 杰 需 基 
本 的 狂 质 。 

ABER EM KAA BDRECREAR, FREER RRR 
有 机 体 。 而 课题 是 复 裤 的 ， 且 仍 在 初期 ， 和 统一 的 原则 均 在 开始 展露 中 。 做 坊 
一 多 方面 的 项 目 ， 代 谢 的 绸 和 节 涉 及 (a) 酶 类 的 分 组 ，(b) 一 关键 受 质 之 分 解 代 谢 
及 组 成 代谢 之 交替 或 分 别 的 途径 ，(c) 涉及 受 质 ， 畏 因子 ， 以 及 酶 类 相互 作用 。 
之 动力 因子 (kinetic factors), UROBEARMR ELH BARK 
Ree & sk ay de el Ma he > A EA | 


20-2 酶 之 分 区 (Enzyme Compartmentation) 


20-2-1 ， 准 核 的 硼 胞 (The Procaryotic Cell ) 4h) MI BE 
物化 学 家 二 十 从 年 来 用 於 做 需 一 种 模式 细胞 来 关 释 细胞 代谢 作用 的 所 有 景象 ， 
了 。 在 结 构 一 项 它 勿 宁 谓 一 简单 的 细胞 ， 具 一 血 紫 戏 ， 其 上 有 大 量 关 链 性 的 ， 
BEES (SNE) 及 一 细胞 质 的 范围 ， 其 中 代谢 作用 之 主要 途径 在 一 令 人 © 
RASNAKRAHAPELAA, MRRGAN MMSE KB-LA, Hh 是 


四 
。 7 
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类 往往 与 芙 核 的 细胞 器 膜 烙 合 ， 诗 如 在 呼吸 链 锁 中 大 加 的 ， 以 及 氧化 性 磷酸 
化 作用 也 和 磷脂 之 生物 合成 一 样 ， 均 在 准 核 血 辫 膜 中 发 现 了 。 乍 见 之 下 ， 准 
核 质 之 和 细胞质 可 呈现 小 结构 ， 但 有 不 断 增 加 的 十 据 。 在 此 和 范围 内 之 酶 类 可 锅 
SKIN, REMARK. Am, HKHPRRPARAREE 白质 

ACP ( acyl carrier protein. ACP). (3H2.8-10-3 项 ) ，( 一 种 高 度 
洲 解 的 蛋白 质 对 脂肪 酸 合 成 有 基本 重要 性 ， 相 当 均 匀 分 散在 大 肠 菌 之 和 细胞质 
MHA) 也 是 县 弛 的 粘 合 或 淫 层 在 细胞 之 血 辫 膜 内 表面 上 。 它 是 十 分 容易 县 
散 的 ， 不 安定 集聚 的 酶 类 均 与 准 核 细 胞 中 有 顺序 的 代谢 反应 有 关 。 但 在 类 胞 
受到 生物 化 学 家 之 强烈 刺探 时 就 立刻 分 裂 之 。 

20-2-2 OMe (The Eucaryotic Cell) ”但 在 项 核 的 细胞 中 有 
完全 不 同 的 处 境 。 在 此 等 细胞 中 代谢 机 构 对 非常 特殊 的 目标 发 生 分 区 情 形 。 
Cmte KaRBh, RKNARECHRRYREAKARE EGE ST, 
BRESFUORDELA DLA KR -MRB—RAARE-BMBTEHRKREZ 
部 位 (acceptor sites) . KNHRKARSHAHRAKSALRHE-OSEH, 
BX mRNAZEMAK, HRAD tRNA 之 合成 ， 以 及 在 核 仁 中 rRNA 之 合成 ， 
URKSAF RAK, RARSMlah, 2H mRNA 之 平移 进入 称 之 铀 
酶 类 的 催化 单位 。 和 线粒体 因 其 人骨 酶 之 错 合 体 而 具 特 性 ， 力 维持 整个 细胞 之 能 
3. HWA ARKHRKRBS 及 蛋 白质 合成 系统 重要 膜 之 一 个 部 位 。 洲 本 
#2 (lysosomes ) 对 於 水 解 酯 类 之 宿主 均 人 特殊 的 区 间隔 (, compartments ) 。 
PARE RAR TORE mia “WAR” (scavangers ) Ate HRA RM 
活性 的 。 在 芙 核 细 胞 中 的 Golgi 氏 器 官 与 形成 分 泌 体 有 关 ， 也 参与 细胞 膜 及 
Mie ZK. EHD, BRBRETS, ，ATP ， 以 及 植物 细胞 还 原 能 力 
之 原 和 细胞 器 (prime organelle ) 。 芝 者 应 参 攻 第 九 章 ， 其 中 有 更 深入 的 资 
料 。 

其 他 分 区 的 研讨 是 由 每 种 其 他 系统 中 做 空间 的 分 风 多 重 酶 系统 。 故 ， 在 
葡萄 糖 降解 霹 二 氧化 碳 及 水 的 过 程 中 ， 至 少 涉 及 三 种 途径 : 糖 酵 解 ， 成 糖 磷 
酸 循 焉 ， 以 及 三 羧 酸 循 天 。 糖 酵 解 酶 类 及 成 糖 磷酸 循环 的 酶 类 ] 均 在 细胞 质 中 
发 现 ， 而 三 羧 酸 循环 之 酶 类 则 在 线粒体 内 部 ， 因 均 密 切 束 合 电子 输 泛 的 特殊 
酶 类 及 氧化 性 磷酸 化 酶 类 。 一 种 亲密 的 合作 关 傈 必须 在 三 种 代谢 顺 训 间 存 在 ， 
且 在 此 途径 中 任何 相互 街 突 将 会 使 葡 葵 糖 代谢 作用 破 RO, a, 硒 
We th Be $¢ BEF BE, ADP 与 ATP, NADP+ ga NADPH, NAD+ 与 NADH , 
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或 氧 与 二 氧化 碳 之 压力 各 各 之 比率 有 任何 磷 化 也 会 影响 此 种 合作 关 傈 。 

在 代谢 的 控制 及 贡 节 作用 中 和 河 有 其 他 因素 是 线粒体 的 本 氟 ， 能 集中 辅酶 
类 ， 2) AE RES ee 
"ZOD CERNE PHB LOE RAN, 

ARS, DAMM AAR MMS TYR OR, wr eRte 
aU BS, DRHATN Bee ORK, 


20-3 $FAIZAVBE) RK (Opposing Unidirectional Re- | 


actions) 


EWEN KEE TMM, pILLini, LAR Ram A: — 
种 是 催化 前 向 反应 ， 而 另 一 种 则 是 后 向 反应 。 故 称 志 对 立 的 单 向 反应 ， 上 可 
RRM EE (futile cycles ) 


A= B 


b 


YF) ee RY 9 PO : 


(a) 葡萄 糖 + ATP CRE. 5 磷酸 -葡萄 糖 + ADP 


oe 
(b) 6 -磷酸 葡萄 糖 + H,0 2 A ME 4 Pi 


1) 6 BREA + ATP _ 研 酸 果糖 激酶 。 、1 ,6_ 磷酸 果糖 + ADP 
， 一 1 6-RAF 
“(b) 1 ,6- 二 磷酸 果糖 an 
(a) 柄 酸 十 ATP + CoA Ein a Z 栈 基 -CoA + AMP + PPi 
(3) 硫 酯 本 


(b) 乙 栈 基 -CoA + HO —~=™ > Bag + CoA 


ra - CoA sit } 
(a) ZMHE-CoA + CO, + ATP CMB COA BI i — nae Con + ADP + Pi 


a cl 
é ee 5 = BH Con =H COA MBN | 酷 基 -CoA + CO, 
(a) WEAR ag4 ADP A BBMS 5 cay + ATP 


(b) meee +C0,°°, way SF, 磷酸 烽 醇 页 醋 酸 + CO, 


(a) 1 -磷酸 葡 菊 糖 +_ UTP 一 UDPG —> ip 


(b) mam, Pi 如 下 全 酶 “， 1 -磷酸 - 葡萄 条 
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在 所 有 场合 中 ， 前 向 反应 人) 坑 一 特效 酶 所 催化 ， 而 后 向 反应 (b 又 志 一 完 
ZAMS MBPT, EERE KRY, ARAR LEAMA, MHF 
SWE i Ta PE EA BY LE, OE READ (b) 因 欲 控制 反 
应 ( 直 或 tb) 用 一 单纯 的 酶 是 非常 困 娄 的 。 但 ， 控 制 在 此 等 系统 中 必须 发 挥 力量 ， 
因此 等 对 立 的 反应 须 偶 联 成 对 且 壮 到 无 会 的 循环 活性 。 故 ， 反 应 1-6 若 不 与 
其 他 系统 偶 联 ， 便 可 导致 一 种 核武 三 磷酸 之 兆 水 解 反 蜂 ， 而 得 核武 二 磷酸 及 
无 机 了 磷酸。 例如 再 检 坑 反应 2a Kb, 

显然 ， 若 磷酸 果糖 激酶 及 1,6 - 二 磷酸 果糖 激酶 ， 即 分 别 催化 反应 2a 
及 b 者 ， 均 无 控制 ， 此 等 反应 在 一 兆 的 ATP BK ch BRAN, 
酵 解 及 糖 原 机 生 在 此 点 上 ， 面 临 一 困 妆 的 障碍 。 所 幸 二 者 之 酶 均 在 反 效 的 控 
制 (allosteric control ) 下 的 。 故 ， 在 AMP 环境 下 6 - 磷酸 果糖 之 裂解 需 一 
产生 ATP 之 步 恕 应 是 利 於 进行 的 ， 因 AMP 需 一 正 性 效应 子 ; 而 同时 AMP 
Hive RE (2b) 又 是 一 种 负 性 效 冰 子 ， 故 果糖 1,6 二 磷酸 解 酶 之 活 
被 减弱 : 


(2a) 
AMP 


6 - 磷酸 果糖 8 + aTp_—&, 1 ,6- 二 磷酸 果糖 + ADP 
(2b) 
-AMP 
=) 
Pi 


读者 应 领悟 6 - 磷酸 果糖 1,6- 二 磷酸 果糖 步 又 之 重要 性 。 此 二 种 对 催 


化 作用 负责 之 酶 类 均 具 多 重 控 制 特 性 ， 其 中 若干 种 已 在 第 10-7-2 .项 中 陈 壕 
了 。 

”在 脂肪 酸 之 合成 及 降解 中 ， 细 胞 在 此 等 催化 的 及 和 组 成 代谢 的 系 绕 中 安排 
了 进一步 的 限制 ， 即 6 - 氧化 酶 在 真 核 有 机 体 中 局 处 在 线粒体 中 (AAT 
HME FT ZOMG BH, MAM ATP 之 合成 酶 ( synthetase ) All koa iS 
胞 质 中 。 此 外 ， 8- 氧化 反应 用 做 中 间 物 中 之 一 种 L-p RRM - CoA 衍生 
Oi CoA 坊 一 专用 的 硫 酯 成 分 ， 而 在 所 有 有机体 中 有 关 ATP 之 合成 酶 利用 
FAMERS D-p- 郑 基 醚 基 硫 酯 霹 硫 西部 分 。 在 准 核 的 有 机 体 中 ， 降 解 
及 合成 的 系统 均 可 溶解 ， 但 8- AARP ERE DR, SHAR 
於 脂肪 酸 受 质 中 。 


oy . +, .) =e" j 二 Ms Z . : oul. a 7 
| “i 7 六 ™ ee, a sented ae 7 5 ane A ns r. ee <n 5 o apie: of ras Stamos! 4 Ke se 人 
We oad ; P i 1 5 ( oS a Ee ~ ah 2 errs 
= ee eS 2 ae ee ae Pht Ae RP : ATE Rp Ne igre SF Ct Oe es ER Fe TB a ele Sa a” ge! Pal eS ES Ron. “+ : a 5 
Sa ee SS : Sak ee pi es on pa ae Eee eS Se 
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20-4 “动力 的 因子 (Kinetic Factors) 


全 书 中 已 讨论 许多 化 合 物 〔 效 应 子 ， 调 季子 ( modulators) ] 对 一 组 群 
CRA 酶 类 的 活性 是 有 影响 的 。 铀 季 酶 之 活性 力 由 称 坊 正 性 效应 子 ， 化 合 
物 之 活性 所 调节 或 被 负 性 效应 子 所 抑制 。 折 制作 用 可 能 被 三 种 抑制 型 式 中 之 
任何 一 种 表现 出 来 2B HBUABRRFEN ( competitive) . FRE 
的 (noncompetitive ) ， 或 无 芯 委 性 的 ( uncompetitive) , 或 筷 此 等 三 种 
型 式 之 任何 一 种 组 合 ( 昆 第 7-9-1 项 ) 。 今 将 对 许多 重要 的 酶 活性 炙 更 情形 
用 代谢 物 (或 效应 子 ) 更 媳 画 的 说 明之 。 : 

20-4-1 生产 物 抑制 作用 (Product Inhibition) ”一 种 反应 之 简单 。 
抑制 作用 是 称 志 “生产 物 抑 制作 用 ”， 在 此 反应 之 生产 物 藉 质量 作用 效应 抑 
制 自 身 的 形成 。 故 ， 在 葡 葡 糖 以 己 糖 激酶 转 缀 馈 6 - 磷酸 葡 葡 糖 时 ，6 - 磷酸 
葡萄 糖 开始 积聚 ， 则 反应 慢 慢 构 缓 。 对 此 反应 此 酶 应 在 反应 之 起 始 时 期 实验 
DBR BBR ZEW fill ae : 

20-4-2 反馈 ( MRED ) 抑制 作用 CFeedback (End- Product) 
Inhibition) 酶 作用 之 一 种 最 精巧 型 式 的 控制 是 所 请 反 煞 抑制 ， 又 有 称 篇 
回 生 禁 制 的 。 由 如 下 之 顺序 最 易 说 明 : 


5 Py ee Bee 】 
x 抑制 酶 a 


此 处 又 乃 顺 序 中 之 最 终 产 物 ， 用 以 妨 止 其 自身 先 质 之 一 的 生成 郎 抑制 酶 a 之 一 
作用 也 。 此 顺序 中 之 第 一 种 酶 ， 又 称 一 种 单价 凋 和 节 或 反 效 酶 ( a monovalent 
regulatory or allosteric enzyme JED a, MBA ( pacemaker) ， 
AS WAFRA DHA RHI. —RAREABGAPHAPARRAR 
Fe RR IE AY = A en meet (cytidine triphosphate) CTP, (i 
20-1) . ACIP ZRABRHZI, K=~ RRS RLSM MRBHAS 
的 形成 。 APS eS AE he ( aspartate transcarbamylase ,(ATCase), © 

] fei BE PMA SM ZR. EE RRR ERKAH ERED 


ray os le ln ed ee ek To. 2 alll Mit 
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OER, MIE ATI, MRAM Re (20-1) 。 


起 捕 点 反应 ( Pacemaker reaction ) 


天 门 冬 酸 + | RP GUNA a i ee + 磷酸 
4 
反馈 抑制 作用 | 


= BEAR ADIL I EH xt moe 
[ nee] 


图 20-1 在 此 图 解 中 ， 当 代谢 的 使 用 释 低 及 , CTP MEAS» Regal (ERIS 
始 操作 。 当 代谢 的 使 用 释 高 及 CIP 湾 度 降低 时 ,反馈 抑 制作 用 乃 停止 操 
作 。 


在 所 有 反馈 抑制 作用 中 、 抑 制剂 (效应 子 或 调整 子 ) KARP BECHER 
SAR HES MM CTF 不 像 天 门 冬 酸 ， 过 种 对 於 天 门 冬 酸 转 氨基 甲 栈 酶 
之 受 质 。 尤 有 进 者 ， 所 有 反 效 酶 迄今 所 研究 的 均 凯 ” 低 聚 酶 类 ( oligo- 
meric enzymes) . 即 具 有 二 或 多 个 各 别 的 次 单位 。 例 如 天 闵 冬 酸 转 氨基 甲 
醚 酶 易 於 分解 需 两 个 大 的 次 单位 ， 其 中 之 一 载 负 催 仁 的 部 位 ， 而 另 一 则 需 疆 
和 节 部 位 。 第 一 个 次 单位 ， 一 做 胸 风 第 二 个 或 负 节 部 位 时 ， 便 具 Michaelis- 
Menten 动力 而 非 S 型 动力 (sigmoidal kinetics) ， 且 现在 不 再 被 CTP 所 
影响 了 。 第 二 个 单位 不 具有 催化 活性 ， 但 与 CIP 强烈 束 合 之 。 

”人 今 讨 花 代 谢 顺 序 之 反馈 抑制 作用 的 变化 。 和 线性 顺序 之 调节 作用 早已 称 之 
狂 一 种 在 此 顺序 中 第 一 种 本 的 ”到 直 最 罗 产 物 抑 制作 用 ” (straightfor— 
ward end-product inhibition) ,是 一 种 单价 反 效 酶 。 但 一 支 县 生物 合成 
其 途径 志和 及 Y 所 调节 ， 可 导出 一 情况 ， 在 此 情况 中 有 一 过剩 的 最 图 产物 不 
仅 使 又 之 合成 减少 ， 而 且 也 使 另 一 最 图 产物 减少 ， 便 不 是 一 种 优良 的 控制 系 
统 ， 但 有 些 机 程 已 罕见 可 解决 此 困惑 : 

RO Saar 
( 单独 由 X 估 用 Y BSH) 区 


{ARK 
( BX RY 的 作用 ) ee 


] 
Lo 
了 
A 
PP 
“ 
+ 
+ 
‘ 
| 


和 
oe be j 7 ee ee, Je 机 ried eet 
7 


642 , | : 
RID RE MSA ( Isofunctional enzymes.) 。 在 此 机 程 中 第 一 种 常见 的 步 屋 是 - 
被 两 种 不 同 或 殿 功 能 本 类 所 催化 ， 乃 塌 变 相同 SERED, (mate kK 
之 特效 反馈 控制 下 ， 而 醒 2 志 无 活性 的 ， 且 酶 Ry CRAPS XB 
不 敏感 的 。 因 酶 3 在 最 后 一 刻 应 仍 涉及 B，C ， 以 及 :D 之 合成 ， 一 第 二 反馈 


| | 
等 功能 的 酶 a Ra ’ ASB COC : 
| ae 


控制 必须 被 两 种 最 络 产 物 所 影响 ， 过 两 种 产物 X 者 作用 於 酶 4 ，Y 者 作用 於 
Bod’. KE X 过 量 的 形成 则 不 仅 抑 制 本 3 且 亦 抑制 d4， 但 未 干 援 Y 之 合成 。 
此 控制 机 程 之 最 佳 实例 已 在 由 天 门 冬 酸 生 物 合成 之 轨 氨 酸 ， 甲 硫 基于 氨 酸 ， 茶 
氨 酸 ， 以 及 加 所 氨 酸 中 陈述 ， 其 简单 途径 在 图 20-2 中 示 明 。 


1 | 
—— 


AMi a ， XPS gS aces 89S Sam > 蔷 氨 本 


图 20-2 。 毛 酸 合成 之 反馈 控制 : OD ，@， 全 一 刁 功 能 天 门 冬 酸 激酶 : 0 一 被 翰 氨 酸 单 价 
反馈 抑制 : @ 一 被 右 氨 酸 单 价 反 镇 抑制” 印 一 不 是 一 种 调节 栈 : 9 ,@'@ 
一 分 别 被 斐 氨 酸 ， 甲 硫 基 丁 氨基 以 及 典 白 氨 酸 所 反馈 控制 。 


连续 的 反 甸 控制 ( Sequential feedback control ) 在 此 机 程 中 ， 酶 a 东 
ARE BE CRIRED Pda i, (8, XR Eee See 


之 先 质 的 酶 。 


il, 
SRORM aL, B— C —>D_ 


PYRO MD 需 Y 之 先 质 的 酶 。 由 此 D 将 积聚 且 抑制 酶 a ， 而 截止 茸 函 
”和 途 径 。 此 泛 径 之 实例 已 在 一 些 细 菌 内 芳香 族 酸 生物 合成 ， 以 及 苏 氨 酸 及 加 白 
氨 酸 在 玫 竹 假 单 胞 球菌 (Rhodopseudomonas spheroides )2 34 /F i h# 
” Be 
Bye 协调 的 反馈 抑制 作用 ( Concerted feedback inhibition ) 在 此 系统 中 ， 
酶 a 对 Y 或 X. 单 独 时 均 不 敏感 但 在 二 者 一 讲 呈 现时 ， 它 们 协调 一 致 的 作用 
抑制 酶 a 。 再 度 显示 义 及 YY. 呈现 第 二 控制 ， 因 有 X 之 抑制 酶 d， 及 Y 之 抑制 
Ed’. 


协调 反馈 作用 A 


REA XRA RT AE, MEMHHRASZARBMd 之 活性 所 控制 ， 而 Y 


KPAX BR 


协调 反 鲁 作 用 
paris +} > 6 ~ KPA seats 


有 - KP52 AG HEAR 


| 


API + BF 


| » 
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则 被 合成 。 因 站 积聚 及 Y 现 在 能 协 铀 地 抑制 酶 a ， 在 X 及 YY 二 者 环境 下 抑 
制作 用 才 敏 感 。 有 一 良好 实例 即 玫 和 红 假 单 胞 英 膜 菌 〈( Rhodopseudomonas 
capsulatus ) 上 外 来 的 天 门 冬 酶 激酶 藉 薪 氮 酸 及 顿 氮 酸 和 结合 的 抑制 作用 。 单 
独 此 等 氨 酸 均 需 不 生效 的 抑制 剂 。 
果 积 的 反馈 抑制 作用 ( Cumulative feedback: inhibition ) : 在 此 机 程 中 ， 
X 及 Y.， 在 饱和 渡 度 中 只 影响 酶 a 之 部 分 抑制 作用 ， 但 当 二 者 均 同时 存在 
HARA KBAR. M, SXERMR EMH a, MRR RRNEER 
70% 及 立 单 独 抑制 a 50%, REXRY “44S RAR SRRRHEH 
FS 0.7X0.5 35 % 的 总 活性 人 疾 。 抑 制作 用 则 人 需 65 % 此 型 铀 和 荫 作 用 之 
EFRAABRGRMRAKMRZAM, BEREHAATARHR I, 


30% 抑制 


果 积 的 反馈 作用 Be 


509% 抑制 
65% 抑制 


20-5 ”调节 酶 类 之 化 学 的 修改 (Chemical modifi- 


cation of Regulatory Enzymes ) 


Ci Fue AY 18 Asc Se EAE ea EE — HK EEA fe] ASC J PE PE 
ASPEN, -EKS AM BRAARE SAR SAR ME hie TM 
KL, REBT RCOHM ELE. AB-AREBRKLSHERKD 
LAM MRESORTE ( 基 ) 共 价 的 接合 在 被 铀 和 节 的 酶 上 ， 半 致 此 酶 的 第 
—, REB=RAD LH. EXNZAKYREANGM, THRARBH 
特效 原子 团 ( 基 ) 包括 磷 酶 基 及 腺 武 基 成 分 在 内 。 表 20 -1 中 列 出 若干 被 化 
学 修改 的 调节 酶 类 。 | 
20-5-1 Sk RRARAAT P 之 合成 酶 ， 一 实例 (Glutamine Synthe- 
tase, An Example) thMRAAKNRARRKH AREA ARAL DE 
一 个 关键 化 合 物 。 不 仅 是 许多 蛋白 质 之 一 成 分 ， 且 亦 需 大 量 重 要 生物 化 学 化 
合 物 之 一 种 先 质 (图 20-3) ， 此 外 它 参 与 基本 的 不 可 送 与 ATPP 有 关 由 wa - 
FUL RO RZ ARBRAM (第 16-4 和 节 及 17-4-2-1 目 ) ， 而 且 又 转 而 在 大 


四 
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表 20-1 ”被 化 学 修改 的 调 季 酶 类 


本 书 参 考 
栈 x 源 ”修改 的 机 程 释 化 ( ae ) 
糖 原 磷酸 化 酶 mA Hee 磷酸 化 作用 
觅 磷酸 化 作用 增加 一 减少 10.12 
磷酸 化 酶 b 激酶 OFLA 磷酸 化 作用 
- 股 磷酸 化 作用 雹 加 /减少 10.12 
糖 原 有 关 AT P 合成 酶 BRA 磷酸 化 作用 / 
服 磷酸 化 作用 减少 /增加 10.12; 10.11.2 
丙酮 酸 服 氨 酶 BRA 磷酸 化 作用 / 
股 磷酸 化 作用 减少 /的 加 126 
激 玫 敏 感 的 脂 栈 哺 孔 类 磷酸 化 作用 / 
觅 磷酸 化 作用 减少 人 增加。 13.5 


坎 柄 胺 有 关 AT P 合成 酶 。 XR 腺 起 酸化 作用 
AR 腺 趟 酸化 作用 减少 Aen 20.5.1 


BABBARBBIAZEMARKHTRNH, RTE (2) 之 给 予 者 。 (第 8 
-8-3 项 ) 
e182 + NH, + ATP ax Ba 
有 大 AT P 
Zeke 


iM fk + ADP + Pi 


Ritghe + a — 氧 代 戊 二 酸 + NADPH + H+ ss 2 Kem + NADP+ 
Sk is 


z 
wm + RCOCOOH PBS. 氧化 成 二 酸 + RCHNH,COOH 


#40: ATP + NH, + NADPH + H+ + RCOCOOH 一 > ADP + Pi + NADP+ 十 RCHNH,COOH 


MK, LAKH AP ROR, RMRAMATPCARRN KAN 
HR—-hERNEBHWYD. SHRM ROAR 大 肠 菌 中 此 酶 是 如 何 被 调节 的 。 
AiG BR MIKA RAAT PS xs ( EE. coli glutamine synthetase , 
(GS) 【 按 与 一 般 之 合成 酶 (synthase ) FIN“ AR ATP “等 字 加 以 区 
Bl, MAAR, SAH). EVECARE HEAR. SBORRA 
是 :(a) 动 力 因 子 ( kinetic factors) 包括 ATP ROBB MSZBe, 

在 有 栅 体 生长 中 在 氮 源 影响 下 酶 合成 之 抑制 及 消除 抑制 作用 ( repression 
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NH, 


机 车 5D.D.@ 


CH,—CH—COOH or 


> 


5AF \ NH, 


SON 
H 
eae 
cH, €3 wh, WORE 
CHNH, 
boon ag 
BRAM og 
dee : H,N—C-0-® 
Be ea SS gat: 磷酸 氨 基 甲 醒 
Neen O—C—NH, | . 
(CHade | 
CHNH, 
COOH #88 F& (Gin) 
yee V7, ADP + Pi : | ‘ 
“人 skagReeRBA T P 之 合成 本 
NH, ATP | 
O=C—OH 
人 
CHNH, 
COOH eae 


图 20_3 Sighs (Gin ) 之 生物 合成 及 代谢 的 途径 » AGN ROR REE I 
é 示 明 ( 即 甘氨酸 : 氨基 丙 酸 等 等 ) HARMS ATP 之 合成 酶 1GS yang 
之 最 后 产物 果 积 反馈 抑制 剂 。 


3 and derepression ) , () BREKS 作用 之 多 重 最 终 产 物 而 累积 的 反馈 抑 . 
”制作 用 ， 以 及 最 后 的 ，(d) 藉 特效 酶 、 与 腺 武 酸 残 基 之 接合 及 释 出 ， 对 有 关 


ATP 之 合成 酶 的 化 学 修改 。 过 最 后 一 种 机 程 将 稍 妊 画 的 讨论 之 。 

(GS) 的 化 学 修正 涉及 一 种 腺 武 酵 作用 - 胸腺 武 酶 作用 循环 ( ade- 
nylylation-deadenylylationtion cycle) 。 GSZ7FH 600,000. & 12 个 
相同 的 次 单位 或 原 粒 ( protomers ) , BMRA 50,000 及 有 一 个 部 位 
FUSE ATP 完成 腺 武 栈 作 用 。 故 ， 一 完全 的 腺 起 酷 的 酶 应 具 12 个 腺 武 基 (GSiD) 
对 於 腺 起 基部 分 接受 者 坊 聚 合 之 次 单位 聚 肽 链 中 一 个 栈 氮 酸 残 基 之 送 基 。 过 
是 很 有 趣 的 ， 当 MCRAE - BRN RMA BIAT PAR BE HE EK BER IA IL 
=, A-P+KE RK, HORRARASHEBRARBE, BEM 
THCRAAAMRUNMARAASAARHAM, KRMBARKRARR 
KZ, HEARD, KEEKRMDARENKRAMBEDOKEEE 
Ree 2 Jes FE BS aE OE, 

Bt 腺 趟 酸化 作用 - - 觅 腺 赴 酸 化 作用 循环 “之 功能 ， 需要 四 种 补助 的 


蛋白 质 : 

(a) ecaatne ATase, Adenylyltransferase ATase (130,000 
mol wt. ) 

(6) Pil AMHEAA (50,000mol wt) 有 两 种 型 式 存在 : PIA 
及 PlKUMpP2 。 | 

(Cc) Ret heat BHM UTase, Uridylyltransferase UTase (160,000 mol 
wt ) 

(d) Rete BE MBURase,Uridvlyl removal enzvme UR ase 此 等 蛋白 
质 催 化 如 下 之 反应 : 


GS 之 无 活性 作用 : nATP + GS rae GS (AMP), + nPPi 
此 不 万 二 1 至 12 
6S 之 活性 作用 : GS (AMP) + nPi ae GS + nADP 


2+ 或 Mn2+ 
i eS gel Ae 
GS ZB HEN RAHA iach Mg2+ 与 Mn2+ 之 比率 。 故 完全 未 被 ARRAY 
GS (GS 以 Mr2+ BBREF He AFA RIE HE, (AA Mg2+ 具 最 大 活性 ， 而 完 
全 腺 试 酶 化 的 (GSiza) 与 Mg?+ 不 具 活性 ， 但 与 Mn 六 完成 的 GSa 的 了 +Mg?+ 


Pee Ce) ee eee Ce eg ee oe eee ee ee ee ee ip, OP eee ke) pl Pe eg a 


1 
系统 的 才 
活性 (%) 
GS; 十 Mg2+ 100 
GS; 十 Mg2+ 0 
GS, + Mn2+ 0 
GS + Mn?+ | 25 


GS eee S ch ey ch PR Ew Beach Meg?+ /Mn2+ Has ae 
LEANER, REEERRET, MAD ZS BBM FT Met Mn: 
占 优势 ; MEE SAE WOE RE TEE Me’E be A BE TY. 

如 前 指 陈 者 。 PI 有 两 种 形式 存在 ，PIILA 及 PI(UMP), RHBEMSE 
购 乃 被 如 下 二 反应 所 催化 : 


PI(UMP), 之 形成 : 2 UTP + PILA 二 as PII(UMP), + PP, 
2 


Mn2+ 


PII-A 之 形成 : PUMP), + H;O Case MO", pila + 2 UMP 


, GSZAMAMER EBS AAMBt, OPI 铀 节 蛋 白质 而 相互 联 
Rij. HM 20- 4 摘录 此 等 事件 。 

fe ae oy BG He ERT COE MER OF OR KA EME 
, RUMECEBAN TR. Ame KEE RAS ROE, 
LI AMMKbS RAMBO OERARRERED, ii e- 氧 代 成 二 酸 ， 
爽 酶 胺 之 碳 骨 架 则 增多 。 在 此 等 情况 下 ， 未 腺 武 醚 化 的 GS 常 常 由 在 此 等 情 
沈 下 生长 之 组 胞 中 得 到 。 腺 武 醚 化 的 GS HA BMKARRE—AR 
之 葡萄 糖 培 狼 基 上 成 长 后 稳定 状态 的 收获 细胞 中 分 风 出 。 具 腺 武 醚 化 作用 的 
中 间 阶 段 其 GS 出 不 是 高 便 是 低 氮 产 上 生长 的 细胞 中 获得 ， 但 是 在 由 指数 的 
至 恒定 相 的 生长 埋 绝 过 程 中 各 种 时 期 内 收获 的 。 

移 之 ， 已 见 何 以 的 酶 胺 ， 过 种 引 菌 细胞 之 所 代谢 作用 的 中 心 化 合 物 ， 在 
RSH RAHA g. Mi ARRAN: @GS, (ATM, (Co PIA 
及 PI(UMP) ，(d UT 贾 ， 以 及 (e UR 栈 ,此 等 绸 和 节 事 故 可 能 在 细胞 存在 的 各 种 
营养 条 件 下 精密 控制 GS 。 哺 乳 类 的 GS 偶 希 会 不 具 此 相同 的 控制 情形 。 


Tae oe Se ee eee 


在 Fe ugh 2 RF oe 
; 无 活性 上 


ee 


图 20-4 和 藉 “ 腺 起 本 化 作用 一 胸腺 武 酷 化 作用 “及 “ 尿 武 栈 
AC VEFA—AR AR BEC ERR ” SR AGRA RBA TP 合成 
(GS ) 之 调节 作用 。 各 种 反 效 的 效应 子 及 其 效 
帮 也 包括 在 内 。k g » Ba - 氧 代 人 成 二 酸 : Mg’* 
akMn??*;:Gin > BetAgie: PPi BERR: Om 
B:OMtl ATaseR px MRIS te: PIA 
调节 性 蛋白 质 以 PI- A RPO (UMP). mee 
iUTase 坊 尿 酷 基 移 转 酶 : URase » hx AGB 
去 酶 ( 由 Sladtman 所 修正 ， 参见 本 章 末 之 参 
考 文献 ) 。 


20-6 Pest (Cascade Systems ) 


PCN mMAKSARH AA, ADRK LKR (8 10- 
12 i), WARM CIRM (第 13-5 节 ) 的 化 学 修正 上 的 间接 效果 。 籍 腺 
MEA ROR ARR AA. KS ARK 
列 反应 涉及 一 种 酶 在 若干 方式 中 被 活化 ， 作 用 在 另 一 个 上 面 便 壮 致 一 原来 信 
号 的 放大 。 故 有 生物 化 学 的 放大 作用 ( biochemical amplification )。 例 
如 : 一 分 子 的 糖 原 及 肾上腺 素 活 化 腺 坛 酸 环 化 酶 (adenylate cyclase “ ) :此 
酶 催化 一 ”第 二 传 通 者 ”(second messenger) , BK AMP ;然后 活化 一 普 
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通 的 蛋白 质 激酶 且 此 物 现在 活化 一 特殊 激 栈 ， 此 丁 最 后 修正 磷酸 化 栈 。 故 最 
初 之 传 静 者 或 信号 控制 此 四 种 本 。 若 每 单位 时 间 内 每 种 酶 上 发 生 一 百 次 放大 作 
用 ， 则 一 分 子 的 起 始 的 传 通 者 将 有 108 倍 的 效果 ! 

许多 控制 系统 对 於 一 种 阶 式 系统 的 主要 功能 是 基本 的 。 PA ta BAR AL a 
(920-5) HELM Rhee RAR 1- 磷酸 葡 葡 糖 ， 同 时 一 般 的 蛋白 摘 
激 酶 磷酸 化 ， 且 由 此 使 糖 原 合 成 酯 不 活化 。 故 在 对 立 的 单 向 代谢 反应 上 多重 
控制 是 必须 的 ， 因 另 一 途径 一 代谢 短路 或 一 无 舍 之 循环 会 发 生 ， 即 糖 原 会 被 
活化 的 磷酸 化 醒 a ORB 1- 磷酸 葡萄 糖 ， 及 糖 原 之 有 关 ATP ARSE 
GREY 1 - 磷酸 - 葡 葡 糖 返回 馈 糖 原 ， 当 蛋白 质 激 酶 磷酸 化 时 便 不 是 糖 原 
之 有 关 ATP 合成 酯 的 事实 了 。 


磷酸 化 酶 


2 _ Bata 
mest —2&—. marcme 糖 原 有 关 et 
S iM ATP SRM D ATP 合 成 酶 D 
由 


ATP ADP 


upp Jo ADP ATP 
me as 
UDPG 
Ri PP 
© MEE 葡萄 糖 1-P 


四 活性 的 | UTP 
进一步 的 雁 用 


图 20-5 糖 原 之 分 裂 及 合成 间 的 相互 关 傈 * 有 了 磷酸 化 琵 b 一 a 之 活化 作用 ， rote es | 
BBA T P 合成 酶 I 一 D 之 平行 的 不 活化 作用 ， 由 此 阻止 一 天 丛 的 循环 ， "RS 
10-2 季 ,更 深入 的 讨论 见 第 10-11-2 项 。 


此 外 ， 支 援 酶 类 ( backup enzymes ) 诸如 cAMP 磷酸 二 酯 酶 ( phos- 
phodiesterase ) 及 磷酸 蛋白 质 BRAEMAR ( phospho-protein phosphatase ) 均 
涉及 在 酶 酸化 系统 中 分 别 移 去 <AMP ， 且 觅 磷酸 化 的 蛋白 质 。 在 GS AHP 
觅 腺 武 酷 反 应 也 有 同等 效果 。 

阶 式 系统 之 一 般 情 形 在 图 20-6 中 摘要 列 出 。 eet Tt Te 
RSM (steroids) A, AZRMKASRARRM RAMs UREA 
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WMAWARARMEEEZ. MERARAMRR PRR L2-BRERS 
部 位 相 作 用 ， 转 而 间接 地 经 由 一 转换 者 (transducer) VER] 。 此 成 分 之 
HE MADR, HER - 腺 武 酸 环 化 酶 系统 (第 10-12 -1 PARA 
据 显 示 在 激素 、 糖 原 ， 以 及 附 式 系统 之 第 一 个 酶 ， 腺 武 酸 环 化 酯 之 间 有 一 中 
间 性 的 转换 者 。 此 转换 者 Eh GTP 被 修正 或 敏感 之 。 

在 糖 原 - 腺 武 酸 环 化 酶 系统 中 ， 酶 I Fe Pret eB MS ( adenylate cy- 
clase) , Enz Yf cAMP 磷酸 二 栈 酶 ，Enzlh 及 Enz IIA， 分 别人 需 蛋 白质 激酶 
之 RG 及 C 形 式 Enz ll 胸 活 化 剂 霹 一 种 磷 蛋 日 质 磷 酸 解 本 ;Enz Ill, 及 Enz 

IL, 需 在 未 磷酸 化 - 及 磷酸 化 形式 中 之 磷酸 化 酶 激酶 ; Enz IV; 及 Enz IVA， 分 

Bll fs PR RAC MS b 及 磷酸 化 酶 a ; 以 及 Enz Ill RE DR Enz IV 胸 活 化 剂 则 偶 
磷 蛋 白质 磷酸 解 栈 。 故 有 生物 化 学 的 放大 也 和 沿 阶 式 系统 有 藕 加 的 控制 点 一 
样 。 此 系统 之 更 深入 的 讨 其 与 糖 酵 解 有 关 ， 在 第 10-2 章 中 已 陈述 ， 不 草 。 


ce 
ic % 
x ER = i ae £ \ 
= oa 大 YI 酶 Y 
= Sa Sry : 
和 BGS PWS oly a ode '86 IT 
ae oo (tee < ; : : aS Brash i. 
4 * oes Kia Coen a 
. MP At 
fi = Tay 2 : - AB Ilse: 
erage Be ie 化 mi 
SkS 
86 Il, 


ee, ss BG III pp; 天 化 剂 
生成 物 受 质 此 TV 腕 活化 齐 
图 20-6 一 种 障 式 系 统 之 一 般 贺 解 。X BY 之 先 质 ， 一 种 第 二 伟 甫 者 使 ; 酶 I(Enz I) 
te (LEXY ; 酶 Y(Enz Y ) SBBSBY, > HY 不 活化 ; YIJ 籍 一 系列 反 


降 再 转 诅 坑 X_; Visti, Aiea ; UMA My BS 
M6, ; 其 队 的 反 腹 依 相 同 顺序 。 各 例 见 第 10-2 及 13-5 节 。 
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20-1 在 酶 含量 中 之 通 应 的 变化 (Adaptive Changes 


in Enzyme Content) 


酶 原 类 ( proenzymes )z7 HR PEN , BRB (prohor- 
mones ) CM BRMKS, HARM AKRER-RYAE BH 
Hees AM Sh ERAT, 

CRORE AREER (ke) SOME 
KEEN, AM, EMADHRAHKRMHORER BABE 
大 ， 且 此 活性 保持 恒定 丝 使 此 转换 者 移 去 。 只 有 在 无 此 转换 者 ， 且 和 胞 攻 续 
生长 时 使 栈 稀 释 继 醒 活 性 始 减 小 。 有 一 明 锅 的 对 上 比 在 动物 组 织 中 ， 西 之 程度 
能 因 激 素 、 受 质 之 帮 用 或 营 姜 中 之 缀 化 而 增 大 。 但 立刻 移 去 此 刺激 , BIEH 
又 回 至 其 基 活 性 (basal activity ) 。 此 等 结果 在 褒 明 中 已 陈 示 。. 在 动物 多 
胞 中 有 一 种 蛋白 质 之 连续 合成 及 降解 。 已 需 “”R. Schoenheimer 氏 在 四 十 多 年 
前 所 记载 。 过 种 连续 的 转变 与 依 指数 成 长 的 普 菌 细胞 中 蛋白 质 之 缺乏 降解 租 
BAN. AMER RARER BH, BA 50 % 的 蛋白 
MEA-SKPRAT. SAMBA MH, MEOREKEH, BEAM 


胞 中 合成 及 降解 的 。 此 外 ， 在 细胞 的 细胞 器 蛋白 质 的 降解 率 中 有 一 个 显著 的 
不 同 处 。 例 如 鼠 肝 之 核 蛋 白质 具 五 天 的 牛 生 命 ， 线 粒 体 蛋白 实 6-7 日 ， 及 类 
BR ARKER2 日 。 酶 类 亦 有 一 快速 但 不 同 的 转 继 率 。 例 如 ， 殖 氨 酸 - SB 
EAH, AEB BRR, FB 2- -3 AMAA Se, $A LM ( catalase ) 308, 


ae bi 
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DRM BEA 基 移 转 酶 2-4 小 时 。 

在 动物 组 积 中 决定 本 之 程度 时 和 营养 的 因子 是 极 需 重 慨 的 角色 。 例 如 在 一 
正常 的 均衡 饮食 中 ， 脂 肪 酸 有 关 ATP 合 成 酶 有 一 基 活 性 程度 是 易 於 测 出 的 。 
但 ， 饮 食 中 换 坊 高 脂肪 、 低 碳水 化 合 物 时 不 久 ， 脂 肪 酸 有 天 ATP 之 合成 醒 沾 
度 便 部 分 消失 ， 若 饮食 中 回 至 正常 时 ， 或 低 - 脂肪 高 碳水 化 合 物 饮 食 ， 则 再 
RRNA SR. te Rone Be? AHS ROR MATS 
成 酶 之 活性 中 的 不 同 在 是 与 合成 率 及 降解 率 在 不 同和 营养 情况 下 之 均衡 有 关联 
Mo M, EMR ( 低 活 性 ) 及 没有 脂肪 饲养 的 鼠 (高 活性 ) 间 每 克 肝 中 所 合 
之 有 关 AIP 合 成 酶 量 有 二 十 倍 之 差别 。 此 等 差别 反映 出 在 没有 脂肪 外 养 鼠 ( 


” 高 活性 ) 中 有 关 ATP 之 合成 酶 之 合成 率 与 饥 侯 之 鼠 UE) 相 较 ， 相 差 六 倍 。 


但 ， 在 饥饿 鼠 中 酶 销 合 体 之 降解 率 大 四 倍 ， 通 与 无 脂肪 乌 鼠 者 成 对 比 。 用 许 
SREESEAR SEAR CR POEM E-CaA RGR RE 
1h tH RR 

are tL Es BEHOMMRbDSERKRBAHWE SE. Be 
EDMAGPBRAHMESEARZAKERERCASRAE, REAR AM. 

一 种 有 限 的 机 程 涉及 一 不 活性 的 酶 原 (zymogens) eGR. KS 
数 形成 的 消化 的 酶 类 均 扰 酶 原 。 若 在 核酸 体 中 形成 的 是 活性 形式 ， 则 结果 此 
合成 系统 自行 毁 减 。 故 酶 原 ， 均 需 不 活性 的 ， 但 往往 在 消化 的 管道 中 在 其 作 
AN BER LBV REEN AR. FCA RIA wR ( pepsinogen ) sa 
FS ics ( Pepsin) , RAE hcM ( chymotrypsinogen ), HSB heii 
Sic ( chymotrypsin) , ices ( trypsinogen )s MR RCA (tryp 
sin ) ， 以 及 胰岛 素 原 〈 proinsulin ) S# RRA. WRB AIR 
的 一 种 特殊 型 式 。 但 ， 在 代谢 作用 的 精密 调节 中 价值 有 限 。 


20-8 PARR : 籍 转 写 作用 之 调节 控制 酶 合成 


(Repression and Induction: Control of 
Enzyme Synthesis by Regulation of Trans- 
cription ) 
MEH TE He ASE HEH ( minimal medium) HREB, A Ay RH 
Bik 如 葡萄 糖 合 成 所 有 生长 必需 的 氮 化 合 物 。 若 生物 化 学 家 分 裂 如 此 之 区 


- 


654 


WAG 2AM MATPZARMISH, WAKAMHEE. BHARMM 
在 此 基本 培养 基 中 ， 且 若 组 驳 在 此 等 条件 下 生长 ， 可 收获 ， 且 分 裂 之 ， 然 后 
狂 定 此 有 关 ATP 合 成 酶 活性 ， 则 扰 法 值 测 之 。 故 此 色 氮 酸 有 关 ATP 之 合成 栈 
的 合成 称 需 被 阻 过 。 氨 酸 、 色 氢 酸 ， 则 称 坑 “ 辅 过 阻 物 ” (corepressor) 。 
此 等 结果 是 有 “意义 ”的 ， 因 饥 对 於 有 机 呆 无 需 合成 大 量 的 蛋白 质 。 若 色 毛 
酸 参 与 一 些 蛋白 质 中 确实 是 有 价值 的 ， 则 小 量 便 可 以 合成 色 氨 酸 有 关 ATP 之 
合成 醒 错 合体 了 。 阻 过 一 余 用 以 陈述 效果 的 。 注 意 ， 最 后 产物 ， 色 氨 酸 ,在 
早期 阶段 中 ， 需 了 其 自身 合成 便 参 与 西 类 合成 的 封闭 工作 了 。 

Smee it CHEM OCR, Ak, “BR” ( 
induction) 一 侠 是 有 重要 意义 的 , N—MCARSEMMAT ELE, MK 
iS SAE Eh 可 以 完成 之 。 则 此 受 质 称 坟 一 种 “诱导 物 ” 
(inducer) M#PBBVKAFBHRBA—E “BBM” ( inducible — 
enzyme ) 。 | 

AS EG RIE RRA SCEE. Rh, Me ee aeh Et 
SHZ Sk, SU-ABNSARARKEAEH. SLAMCSRREND 
PRES HN. AHH, ERR, RASHGNLARHCRMEL 
=), RBEM, SUHANMNCRERRARE. KABRMRARBEE 
Zp A AA IB iT aS SE Se 

SHRERKLADLERED, THRNMR 8 - 牛乳 糖 武 酶 ( -Bga- 
lactosidase ) ; 其 催化 反应 凯 : 


CH;OH CH;OH 
a H H H,0 
OH H 
OH 
H OH 
58 半 乳 糖 QDR 


( 未 被 利用 ) ( 被 利用 ) ( 被 利用 ) 


大 肠 菌 间 接 使 用 乳糖 。 首 先 ， 一 牛乳 糖 武 透 膜 醒 ( galactoside perme 
ase) 使 乳糖 进入 和 胞 必须 被 诱发 ; HK, 8- PAM RKC 
乳糖 及 葡 葡 糖 必须 被 诱发 。 第 三 种 梅 ， 硫 牛乳 糖 武 乙 酶 基 移 转 配 ( thioga- ， 


lactoside  transacetylase ) RAB, HHDREMAM. MEABREA 

, BRE-CRE, Bh, KS=AROE—-BANAXRIFAKERS Bo 
BSCR? KRECHRARH, AANA BRABC—RRSZ— 

模式 奖 。 

”20-8-1 LAC 操 纶 组 (LAC operon) “在 大 肠 菌 DNA 对 酶 做 密码 

和 鱼 责 使 用 乳糖 的 部 位 称 坑 乳糖 操 葡 组 ( lactose operon (LAC- operon) , RHE 

组 及 其 结 科 基因 由 四 种 关键 DNA 区 域 组 成 : a) 结 构 的 基因 ， 对 mRNA 用 做 模 

版 ， 对 平移 核酸 体 资料 之 酶 类 合成 负责 ， 过 些 隐 类 与 乳糖 代谢 有 了 关 ， 称 霹 有- 

牛乳 糖 武 酶 ， 牛 乳糖 武 透 膜 酶 ， 以 及 硫 牛 乳糖 武 乙 栈 基 移 转 酶 ; DRMTE 

因 〈 operator- gene) 0 ， 卷 接 第 一 结构 的 基因 ; (发 动 基因 ( promotor) | 
区 域 .P， 由 两 种 次 区 域 (subregions) Hm, HAR CAP[ 分 解 代谢 物 基 因 激 

体 蛋 白质 束 合 部 位 (catabolite gene activator protein binding site)] 及 RNA #4 

酶 相互 作用 之 部 位 ; SMA RMA ; 及 dd) 密切 联接 疆 节 基因 之 部 位 

lo Lac 操 继 组 之 具体 情形 请 参阅 图 20-7 (a) 


-lac #2£ 
an zs 
因 区 域 ae 
a) fe 调节 基因 有 - 半 乳 糖 武 酶 “乳糖 哉 透 噶 酶 硫 半 乳糖 武 
( 一 般 的 ) (l) po #8 28 42 酮 基 酶 基因 
ABR ONA pe nee wes 2 
| #3 Sa ix 
BB 3S 4 mRNA RE SMERAHAZCRKTER 、 
| 平移 KR Lac BAN 2HERBE 
vvQQQQQ 
阻 欢 物 蛋白 质 
ies 阻 温 (1) PO B-gal gp ah Se ae 
( ReGBS % ) |: r a 
45 
无 活 性 的 | QQO9QU 
>, arnt 活性 的 
BE MEOH 
和 
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本 
本 
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(c) ”诱发 (1) PO B-gal gp 8a 
| | | | «8 
| | | | #8 
全 QQQQD, QQQQQA, ANvQQRQQRQQQ 
ee ‘p-+5lmakme Fetaee 硫 半 乳糖 起 
一 个 半 乳 糖 趟 inert cu 
«PAS OTRGERSERMFRB 
+h Lac 操 和 谷 组 之 转 写 及 平移 
(d) 组 成 酶 


(I-) PO B-gal gp. ga 


| | a | “3 
不 能 阻 遇 物 合 成 Soret ea meee 
2009Q, .2Q022Q, .QQ000) 
酶 类 被 合成 因 ( 1” ) 显示 未 控制 


20-7 阻 遇 ， 话 发 ,以 及 组织 性 的 酶 形成 模式 。 工 = 野生 型 ( Wild type ) 及 TI 三 请 
节 的 基因 之 突变 物 。 详 细 情 形 详 文本 。 


对 於 阻 过 体 mRNA 的 转 写 铀 和 节 基 因 仙 做 密码 ， 需 了 形成 蛋白 里 、( 牛 乳糖“ 
ibe) 乃 埋 而 做 需 版 模 使 用 。 此 种 蛋白 质 已 经 单 询 且 炖 网 之 。 需 四 聚 物 , 分 ， 
。 子 量 160,000 ; 每 个 聚合 元 需 40,000 mol wt 。 此 种 蛋白 质 有 独特 的 性 质 ， 
_， 即 其 特别 千 合 在 称 坑 操 悉 子 基因 的 核武 酸 顺 序 上 ， 若 有 一 特殊 分 子 ， 医 发 物 ， 
GEM TBR (AM 20 -7 c ) HERBY ( 像 一 个 反 效 效应 子 ) We 
阻 昌 物 蛋 白质 的 型 驴 ， 如 此 则 在 操 继 子 部 位 不 发 生 键 接 作 用 。 在 此 乳糖 或 其 
衍生 物 之 场合 是 诱发 物 。 若 阻 过 蛋 白质 现在 不 能 束 合 在 操 继 子 部 位 上 ， 则 对 “ 
WE FRAN MRNA 相 郑 和 结构 的 基因 的 塌 写 不 被 封闭 ， 且 束 合 在 发 动 部 位 的 RNA 
聚合 酶 现在 开始 Lac mRNA 的 合成 。 此 等 MRNARAKRKER SANA 
移入 三 种 酶 类 中 。“ 埔 阻 过 物 (Corepressors) 像 BRM”, BRA 
子 量 的 化 合 物 ， 能 转 灵 不 活性 的 阻 过 物 蛋 白质 需 活 性 的 蛋白 质 ， 完 全 能 狂 台 “ 
在 其 特殊 的 部 位 上 (图 20 -7b )， 此 等 物质 包括 氨 酸 诸如 色 氨 酸 能 迅速 被 特 


,和 . 
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效 的 活化 的 阻 过 物 蛋白 质 将 色 氮 酸 有 关 ATP 之 合成 酶 的 合成 反应 停止 。 最 后 
产物 ， 色 氮 酸 之 效应 停止 全 部 需 合 成 负责 的 系列 酶 类 ， 此 效果 称 局 “最 后 产 
H38 ” (end-product repression )。 a 

ERBBLAAMRAMI tL, FEREORBHMEAR THER, TF 
KOARMEB HL, KSRBWBRE KNB (constitutive mu- 
tants (I-)) , BAA KRBATTH, BRAM (constitutive enzymes) 
(H20-7d) o HAMM F RA Ze ee EA: tt BB HE 
RE, MM MI RA It ON A“ MET - 组 成 突 狗 物 ( operator- 
constitutive mutants) . Rk, RB@YCRRBANBBEA RHE 
MFRURBRA ; PRBBHLKADIEABHE ARSCKERMM 
基因 (17) ZRBC KERER BIE. SRB “ MKD ty 
” (superrepressed mutants), 

总 之 ， 操 继 者 之 塌 写 乃 负 性 的 控制 。 负 性 的 控制 局 Lac HERR OAS 
居间 性 。 此 蛋白 质 特 别 与 0 部 位 密切 的 束 合 ， 故 妨 止 塌 写 。 在 0 或 在 T 基 因 
HSB CARRERE RAR, MRAM. IB, EH 
HEE BBR “DRKA EMSS’ (catabolite repression) 所 发 挥 之 。 
RB 20-8. 


Lac KH 
CAP 基因 (1) PCAP pl 0 
OO 
| | te SS Ree ene ee 
a RNA aan oe Shag oe oe tae 
E | | : Romxcnn | | | 


cAMP-CAP: 失去 
(200)cp 000. ESB] | AMPOAPEE 0.00 290. 998. 
Bik FR BA coe 


20-8 CAMP ， 分 解 代 谢 物质 基因 活化 体重 白质 ( CAP ) BSD SAREE 
物 的 系统 ' 在 Lac 操 绝 组 之 正 性 控制 中 分 解 代 谢 物 阻 电 作用 。 
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20-9 “分解 代 谢 产 物 阻 遇 (Catabolite Repression) 


一 般 言 之 ， 当 碳化 合 物 在 培 姜 基 中 是 唯一 的 碳 源 时 竹 菌 只 坊 使 用 一 种 特 
殊 的 碳化 合 物 来 届 造 所 需要 的 酯 类 ， 例 如 ， 大 肠 菌 东非 正常 地 代谢 乳糖 ， 而 
对 其 代谢 作用 负责 的 酯 类 称 坑 牛乳 糖 透 膜 机， 及 8- 中 乳糖 武 本 二 者 均 消失。 
加 乳 糖 仅 坑 碳 产 ， 乃 使 大 量 的 此 等 本 合成 了 。 但 若 加 葡萄 糖 认 此 县 泽 芒 时 ， 
所 用 之 乳糖 乃 又 然 创 减 ， 因 对 此 应 用 所 必需 之 此 等 酯 类 其 合成 被 肢 然 地 阻 过 
To LAMBS “RB EME”, MSL, SRBRRRCA RAY 
MSF) AE AB A Pe A 

MELRAUI RH, AERA TABRSABRK AMP C cyclic 
(CAMP)) ; cAMP , BER AMBER CR ERE BART BRM. 
加 cAMP #\9 WSK Eas 3S EA POSS AU b AUSASRAR IL ye 
用 。 只 有 cAMP 而 无 其 他 腺 武 核武 酸 才 廿 明 是 有 效 的 。 所 以 , BBE SD 
与 降低 cAMP SABA, cAMP 效果 是 一 般 性 的 ， 因 所 有 属於 葡萄糖 阻 过 
作用 的 酶 类 之 合成 均 被 CAMP 所 刺激 。 此 等 酯 类 涉及 碳水 化 物 之 输送 及 代谢 
作用 ， 氮 酸 代谢 作用 ， 以 及 喀 啶 代谢 作用 。 不 属於 葡萄 糖 阻 过 之 酯 厌 诸 如 色 
氨 酸 有 关 ATP 之 合成 酶 及 瞪 性 磷酸 解 酶 均 对 CAMP ZIRE BER AMR 

支持 cAMP EBM SABREDERABRNRBO MBE, ee 
物 在 合成 CAMP 的 Bret RES LMS (adenylate cyclase) 中 是 有 缺陷 的 : 


ATP —> xk AMP + P-Pi 


hk RRS cAMP ， 上 且 不 能 在 乳糖 上 生长 ， 而 糖 量 增加 除非 应 加 cAMP, 
KE RHR ASHE ESSUSA, MRERASR RRO mle 
中 之 cAMP 之 量 ， 但 有 你 据 知 道 葡萄 糖 易 於 由 细胞 分 泌 核 武 酸 。 无 葵 如 何 ， 
在 细胞 中 葡 葡 糖 能 在 镁 和 节 CAMP BE AMAR. REN cAMP 本 身 在 
WASH RAR 上 所 负 的 任务 有 了 合理 的 解释 。 (8 20-8) 。 
早已 注意 (第 20-8-1 项 ) ， 促 发 的 部 位 (promotor site) 可 分 成 两 二 
个 官能 部 位 : CAP 相互 作用 部 位 及 RNA 聚合 酶 部 位 。CAP 蛋白 质 是 一 种 二 
聚 物 由 两 个 相同 的 次 单位 组 成 ， 每 个 分 子 量 需 22,000 。 在 若干 方式 中 , cAMP 
ERAGE HRB E, CAP 转 而 在 诱发 部 位 的 DNA 和 范围 上 和 与 一 特殊 部 位 强 
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AA. Hh SHS SHE FH Ah iE — ABS AY DNA 公 股 产生 一 开放 性 错 
人 条 而 不 安定 。 现 在 RNA Rem it LA ， 且 开始 转 写 。 缺 乏 葡萄 糖 
BS, Ze MMH BU cAMP BER, cAMP OE AE 白质 CAP 上 ， 此 物 塌 
而 与 DNA MMS, MAB ARNARAR, HeMOR, SMHBEE 
时 ， cAMP 降 至 更 低 的 程度 ，CAP RAEN, HRNAR AME ARE Al 
弱 。 故 转 写 的 控制 能 被 cAMP，CAP, 正 性 调节 和 蛋白质， 及 阻 过 物 ， 负 性 调节 和 蛋 
白质 之 作用 而 仔细 地 疆 整 之 。 至 於 阻 过 物 蛋 白质 之 观念 显示 需 一 种 普 漏 性质， 
FER RBA GE ERR CAP EA AME Bit 


0-10 


已 知 藉 酶 类 之 分 区 ， 和 藉 一 些 不 同型 式 之 反馈 控制 代谢 作用 各 种 途径 ; 藉 
BS BAe ; 涉及 附 式 系统 ; CMM OM ROWS ; ERR ; 以 


BRS ; 在 代谢 的 途径 中 醒 类 能 灯 持 精密 的 程度 ， 如 此 则 受 质 或 中 间 乱 


能 转 而 掌握 生理 的 通 当 省 度 。 至 於 话 发 性 对 蕉 DAK IE — AES 
质 之 降解 一 是 二 种 法 则 ， 阻 过 性 则 对 於 组 成 代谢 的 顺序 一 涉及 氨 酸 及 核 
个 酸 的 合成 一 又 是 一 种 法 则 。 阻 过 及 应 发 二 二 者 均 高 度 特效 的 ， 但 锋 发 物 局 
顺序 之 委 催 ， 而 埔 阻 过 物 则 坑 顺 序 的 产物 。 
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有 了 关 碳 水 化 合 物 及 脂 质 代谢 作用 中 控制 之 现在 观念 ， 有 清晰 的 撰 乾 。 


名 


1. EQRERHN, OHA, UROSHHRRMHMT CHES, CSR 
例 。 
2. fiw ARAB: 
@) 反 包 抑制 (又 称 回 生 禁 制 ) 
b) Ba BEA 
(c) ABfH iB fe A 
d) 产物 抑制 、 
用 於 控制 一 代谢 程序 此 等 中 优 何 种 ? 
3. 在 如 下 之 多 支 途 径 中 ，A 需 最 和 后 产物 L,G,， 及 本 ,之 先 质 。 描 述 似乎 合理 
的 机 程 使 一 生命 的 细胞 能 独立 导 季 三 种 最 后 产物 之 生物 合成 牵 


-一 工 一 三 


A> BS 6305 24356 


( 《一 一 《一 工 《一 


4 。 在 一 代谢 的 顺序 之 控制 中 一 阶 式 系统 之 价值 如 何 ? 试 涯 一 实例 且 解释 在 
此 程序 中 一 阶 式 系统 之 需要 性 。 


ATV fs 


Ar a I 
RHRA DHA A 
Buffer and pH Problems 


A-1.1 二 次 方程 式 之 求解 (Solution of Quadratic 
Equations ) 


在 第 一 章 中 ， 求 解 二 次 方程 式 1- 30 THELKS, HHRAH: -至 


0 i 

1 — x ' 

整理 后 得 
x2 = (1.8 x 10-5)(1 — x) 


x2 = (1.8 x 10-5) — (1.8 x 10-5)x : 
x? + (1.8 x 10-5)x — (1.8 x 10-5) = 0 : 4 


HAR a? +bx+c= 0 之 形式 其 中 


a=1 
b=18~x 10-5 
c= -18~x 10-5 
解 此 二 次 方程 式 得 : 
— —b+ \Vb* — 4ac 
. 2a 
: KAa bc 各 值 : 


3 可 —(1.8 x 10-5 士 V(1.8 x 10°5)? — 4( 一 1.8 x 10°°)- 
RCs cs 


区 ee Pee OR Mike ee PP Seis (tte Bs lt | Lg (tiie seid Oe ey Pee Oe laa ’ 
z y f = eh ; 4 raat, Ct et Taye guts a Pore re oe 
4 : ; : NA lies 
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_ =(1.8 x 10-5) + V3.24 x 10- $7.2 x 107) 


of | 2 


—~(1.8 x 10-5) + V72 x 10 

2 
—1.8 x 10-5 + 8.48 x 10-2 

2 

= +4.231x103 x 
—4.249 x 10-3 | 

AM a@hseBserBeiH)], S37 RAE, MEER AN. 
KA : 
[H+] = 4.23 x 10-3 BH/# 


_A-1.2 HR ZjBB ( Review of Logarithms ) 


有 两 种 系统 的 对 数 : 一 志 自 然 对 数 ， 或 称 Naperian HR, We BE, — 
一 坑 更 普通 之 系统 称 志 常用 对 数 以 10 局 底 。 任 一 数 4 以 e 或 10 需 诬 数 之 对 “ 
数 (ANBx hy) The*=a, K10%=a ， 可 写 做 4 


x = log, a y = log,,a 
= Ina 


i = Fai BZ BARS 


x = log, a = 2.303 log,, a = 2.303y 


A RASH B89 B10 BE 底 之 对 数 ， 例如 : 


log 10 = 1 
log 100 = log 10? = 2 
log 1000 = log 10? = 3 
log 0.001 = log 10-3 = —3 
log1 =O 


H1 R10 2a bat RRKE, Plan 


f 663). =a 
ere ) log 2 = 0.301 | 
Baer log 3 = 0.477 村 
; : . log 6 = 0.778 ; 

站 log 7 = 0.845 fe: 
SEMEN ER, MON Ra, ATI, RTS in ‘a 


i . 4x6= 24 

} log 24 = log 4 + log6 
= 0.602 + 0.778 
= 1.380 


检 算 之 : a 
log 24 = log (10 x 2.4) ， a 
< = log 10 + log 2.4 Pe 
| = 1.0 + 0.380 | 
= 1.380 


在 pH 问题 中 有 两 种 运算 常 使 用 。 例如 [上 局: 
”[H+] = 3 10-4 莫 耳 / 逢 

求 算 pH : 
pH = log ——— a 
—log (3 x 10-4) | 


= —log 3 — log 10-4 
= —0.477 一 (一 4) 


— log [H*] 


= 3,523 


A-BAZBARHE MZ pH 求 算 [H+] ; MRt—wmRze [IH] , 
pH fi 9.26: 


7 


\ ~ 


[H+] = antilog —9.26 
antilog (—10 + 0.74) 
alae ah Ay 
55°<-10-": Re PH 


着 和 Caen: eee ee pe ay eae OT Owe S ey FA 得 
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A-1.3 pH. 问题 (pH Problems ) 


1. Eta FS [Ht] = pH fe: 
10-4M[H*] ®: 4.00 


7 x 10-5M[H+] 4.16 
5 x 10-8M[H+] 7.30 
3 x 10-1M[H+] 10.52 


2. 求 寻 如 下 各 pH 值 之 [Ht]: 
(cs Wee = or 
2.73 1.86 x 10-3M[H+] 
5.29 5.13 x 10-6M[H+] 
865 2.24 x 10-9M[H*] 
11.12 7.59 x 10-12M[H+] 


化 学 计量 的 问题 Bs H,SO, 4 96 % H,SO,, H#R1.84. 求 算 用 
Di Fx 750 ml 之 1N HSO， 需 此 H,SO, 若干 量 。 

答 : jew H,SO, 1 升 重 1840 g， 含 1840x0.96 或 1760g 之 HSO 
1 Ft H,SO, &H1760/98 或 18 克 分 子 ( 18M )。 H,SO, BAF 
酸 每 莫 耳 之 HSO4 £428 AF, B H,SO, $36 MEBM (36N) ， 
750ml 之 1NH,SO, 含 0.75 当 量 式 750 meq, 750/36 或 20.8ml 
之 H,SO, #248750 meq 。 若 20.8 ml ZB H,SO, Chk eT S70 
Att ARENRIN 。 

b) @HC UBB 37.5 % HCl, HHBA1.19 Attome 
500 ml Z 0.2NHCI 

答 : fi 8.18 mlz #B HCI #500 ml H,0 中 。 

(c) Dk ABBE A 100% CH,COOH , HH93 1.05 tut An] ®! 300ml 
Z 0.5 N CH,COOH | 

答 : HR8.6ml vkABY 300ml HO 中 。 

d@) #100 ml Z0.1NNaOH 中 加 150 MI Z0.2MHCORKRRA 
wey [H+] 。 | 

答 : 0.08M, 
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) 在 100ml 之 0.1NNaoH 加 150 ml 之 0:2 MH,SO, ， 求 此 最 称 
WiwmRAZ [Ht] 。 

> 0.2 N, | 
Chere { Buffer Problems ) @)# 100mlZ 0.1M NaOH 
thin 150 ml 2 0.2 MCH,COOH (K, = 1.8 10°) 0 Kathtm RAR 
pH, 150ml 2 0.2MCH;COOH40.03#%HZ CH,COOH 。 同 样 ，100ml 
之 0.1M NaOH 40.01 HZ NaOH 9. Mit — AAA 0.01 2H Z NaOH 
46 ch Rl — “Ff CH,COOH in 0.01 莫 耳 之 醋酸 钠 ; 0.02 BHZCH,COOH 
仍 留存 。 各 质 均 在 250 ml 之 容积 中 。 则 pH 值 可 由 Henderson-Hasselb- 
ach 方程 式 求解 得 之 ， 


[ #8 Bronsted # ] 


= pK Ss 1 
ce To eransted ie) 


BFE Rat PK, 


—log 1.8 x 10-5 
—log 1.8 — log 10-5 
一 0.26 4+ 5 

4.74 


[CH,COO-] 
[CH,COOH] 
(0.01/250) 
(0.02/250) 


pH = 4.74 + log 
= 4.74 + log 


但 注意 此 容积 250 ml PAA ARRAS RMR EAF RAR, MK 
Bix 1 FAl 1b FB : 


pH = 4.74 + log} 


= 4.74 — log2 
= 4.74 — 0.30 
= 4.44 


(b $f H3;PO, 之 pK, @ PK, = 2.1; pK,, = 7.2;pK,,=12.7 , 试 述 
hn (a) Fic st — fea Re He PAH «pH 6.7 ， 开 始 以 一 0.1 M HPO4 ARRO.IM 


0 ay ee TPC, Be ar ee FE 7 10 了 > 
Pera Cok SRS ohn ee ee Tees Bore See yee nae ers 
了 . “ey . « 5 
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NaOH o 
答 : IS BE DH 


H,PO; —> HPO? + H+ pK, =7.2 
. tt ig ae ( (HPO?) Ga Bronsted & (H,PO; 5) 之 比值 可 由 Henderson- Hassel 
balch feo ali 


[HPO2-} 


DH = pK, + 8 TPO; ] 
[HPO4-] ] 
7= 7. | 
6.7 = 7.2 + log 8 TH,PO;] POs] 
Yi [HPO3-] 
一 0.5 = log g TH, TH.POn 可 
is [H,PO; ] 
0.5 = log [HPO?] 
GaP POG © aes 
Hh # [HPO?-] ~ antilog 0.5 
[H,PO,] 3.16 
fHPO2-]= 1 


EE KRHA 316 HZ HPO, R100 42 HPO? MmMBR416. 
FA Brg wh eS SE AR AK O.1 MH,PO, , BHRSRRH41.6ml 2 
0.1 MH,PO, RMA41.6ml 240.1 NNaOQH LIMBA, He 
BEBE te PK = 2.1 , KM10-.0 ml 量 肯 以 产生 1.0 当量 之 HPO? RB 
出 3.16 meqz H,PO, 。 此 即 得 所 企 之 比率 H,PO;/HPO? ， 且 因此 有 一 
PH 86.7 . KRG ABERS HK meq Z H,PO, 4.16) RURRZER 
的 毫升 数 (93.2) 或 0.045 M。 : 

(c) 开始 以 1MH,PO, 及 1M NaOH 8! 100 ml 2 0.1M tine 4 
RHA pH 6.7 。 . 

答 : 必须 先 得 和 与 前 H,PO,/HPO 之 相同 比值 需 3.16 . AACR 100ml 
Z 0.1 Ma EE AEH 10 ml 之 1 M H;PO，。 然 后 加 10ml 之 1M | 
NaOH 以 中 和 解 风 之 第 一 个 质子 。 於 是 得 所 需 比 值 ， 加 10xix4.16 或 
2.4ml 且 加 水 稀释 坑 最 终 之 100 mi, 
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A-1.4 #2 题 (Problems ) 


I. 


o> 


+ 


4. 


os 


6. 


7. 


8. 


3.482 之 K,HPO, & 2.72 ge KH,PO, #5 BBS 250 ml 水 中 则 此 级 

i ww OH RBERAF ? 

@: pH =7.2 BER0.16M 

—RiG WKSHO.1 MCH,COOH & 0.1 MARR ( 此 即 - 0 .241 Bee IE 

REM). KeeMA 4 miz 0.025 NHCI 至 10 i tastes doe 

PH 已 知 酷 酸 之 pK, 34.74. 

答 : pH =4.65 

起 述 如 何以 0.1 M NaOH 及 0. 1M $k (PK,, = 4.32; pK, = 5.54). 

Ace! pH 4.2 2@— BRRBAR. | 

4: 100m! NaOH #232 ml ZRMREMASCRRBS LAL, 

mt Be FB Fe Wale GAH 4L if MOL GE IAAL ( pyridine. hydrochloride), 

此 化 合 物 水 解 产 生 f H+ HE PK, 35.36. Mitgn MACH pH 5.278 

千 波 开始 用 0.14 吡 及 0.14fHCI。 

答 : 加 14.5ml 20.1MHCI 24.5 ml 之 0.1M 吡 啶 中 。 

Aum pac PHI.OZLAZV.IMALBR ER fee AB At 

gn (pK, = 9.26) & 1 MNaOH 。 

答 : WW 5.35 g NH,Cl #44 500ml H 人 中 再 加 35.5 ml 之 1M NaOH 
然后 稀释 至 1 Ft. 

试 述 如 何 配 爸 pH 9.0 之 1 升 之 0.1MNH4;CI yk, BARA 1MNH,OH 

及 1M HCI 。 

答 : 加 64.5ml 之 1M HC! 在 100ml 之 1.0MNH,OH 1, BARS 
1 升 。 


多 少 容积 的 冰 醋 酸 及 多 少 重 和 鳃 的 三 分 子 结 晶 水 的 酷 酸 钠 (CH, COONaa - 3H20， 


Ay ek pH 4.5 之 100 ml 0.2M Ri wm (HERZ pK, 4.74) 

@: 0.725 ml 冰 酷 酸 及 0.993 CH,COONa- 3H,0 

多 少 重 量 之 碳酸 钠 (Na,CO,) 及 小 苏打 (NaHCO,) 可 观 成 pH 10.7 之 
500 ml 之 0.2 M&MBHiw? ( H,CO; 之 PKa, (6.1. PK, = 10.3) 
答 : 7.5832 Na,CO, 2.40 # NaHCO, 


二 
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9. 多 少 容 积 之 总 HCI 及 多 少 重量 之 三 - (羟基 甲 基 ) - 氨基 甲烷 ( tri- 
hydroxy-methyl-amino-methane ) jt 7)—@ 7] CMG pH 8.0 之 
100ml 之 0.25MRGR? (已 知 三 - ABZ pK, B8.0) 

答 : 3.025 BR 1.025ml 2B HCI 

10. att dni] ALS! pH 7.22 250ml 2 0.6M = - ZR ( erieaaml 
amine) €@*%, MARS BAH ARB HC! (AZ mE PK, 
7.8) 

答 : 落 解 22.4 & BHH 100 ml H,0 中 然后 加 9 85 mlHCl, BRE 
成 250 ml 。 

11. (a) 多 少 重 量 的 甘氨酸 (PKL, =2.4 5 pK, =9.6 ) 及 多 少 容积 之 1VHCI 
可 配 揭 pH 2.42 100ml NHN 0.3MBBK? (b) 多 少 重 量 之 甘氨酸 及 多 
stirs NaOH *J&c# pH 9.3 之 100ml 之 0. 3M i ik? 

: (a) 2.25 g 之 甘氨酸 及 15 ml 之 1 NHC 
@b)2.25g 之 甘氨酸 及 10ml 之 1N NaOH 

12. —BZ IRE DBER—-BRA, BAKSH0.2M Tris RHR 
(pHK。-8.0)。 此 混合 反应 在 开始 时 之 pH B7.7, ERE WE 0.333 
莫 耳 / 升 之 H+ 被 消耗 ，( 注意 用 H+ 此 子 有 相同 效应 在 组 街 ARLES 了 
ZEMOH-MF). @Tris (Ahm) 及 Tris 者 酸 卉 《 酸 式 ) 之 比值 ， 
在 开始 反应 时 RAT? DO) 反应 图 了 时 Tris /Tris HCI RAF? ORE 
混合 反应 之 pH RAF? 7 
®:(a)0.5 3 6)1.0 ; (c) pH 8.0 
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se I 
生物 化 学 之 实验 法 
Methods in Biochemistry 


A-2.1 6 # (Purpose ) 


在 生物 化 学 研究 上 所 用 之 AT RC MRE LHR h, CEMA 
S22, HERA RK ALRARKARRBEDKSRK BMC. 


A-2.2 玻璃 电极 ( Glass Electrode ) 


测定 一 生物 系统 之 pH 值 其 最 有 效 之 通 当 方法 Ae A eS tm ( glass 
electrode ) 之 PH 计 (pH meter ) 。 外 基准 电极 电位 ( EZ") 与 玻璃 电 
位 (E,) 对 pH 之 关 傈 如 下 : 


0.0591 


pH = tE 25°C 


此 典型 的 玻璃 电极 其 装置 方式 如 下 : 


。 玻璃 膜 溶液 
Ag, AgCl(s)， HCI(0.1M)||Glass membrane||Solution X|KCI(Sat), Hg,Cl,(s), Hg 


银 - Rit RBS 3 i het 
Silver-Silver chloride electrode alomel Na.tI-ce 


Sm AR HREPR EC RRO —RRRR ORR, GPR pH 
AIBA 下 之 电位 差 。 一 典型 的 玻璃 电极 如 圆 A-2-1 所 示 。 

电位 差 (E, — 后) ) SFA fata pH st ( potentiomter-type pH 
meter ) K—(M# pH # ( direct-reading pH meter) 仔细 测定 之 。 正 
常用 负 反 MRE ( negative feedback principle ) 之 简单 三 极 管 增 幅 器 。 


53+ Reercentcés te held? Seed inten 


a ee 


ES EIS CPL TS a Set ae ee 
- ye all 外 
- 
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Lead wire 


= Metal cap 


‘ee 


| Sz Bees 


== Rubber insulation 


高 抵抗 玻璃 


ite High-resistance glass 


1 Bye, 


* Resin filling 


Be He ith 
0.1M HCl 
fem ifAg AgCl 之 Pt ft 


= pH-responsive glass 


ESS. membrane 有 感 玻璃 腊 


高 抵抗 玻璃 ， 


High-resistance glass 


MA-2-1 ”一 典型 玻璃 电极 之 和 组合 。 


无 花 所 测 电 位 差 局 如 何 ， 萤 者 应 注意 所 得 千 果 凯 活动 度 (ay) (activity) 而 
FEMS 2 BE [H+] 也 。 除 非 用 特殊 玻璃 膜 其 pH 和 范围 在 1-11 之 问 正确 ， 
而 前 后 各 值 之 避 差 便 见 显 着 ， 而 务 须 加 以 更 正 。 玻璃 电极 应 在 每 次 测定 pH 。 
后 仔 类 洗 兆 ， 尤 其 在 测定 蛋白 质 攻 芒 之 后 ， 因 和 蛋白 质 可 吸附 在 玻璃 表面 而 致 
发 生 忆 重 惕 差 。 一 非 水 溢 攻 可 和 与 玻璃 膜 因 在 电位 差 内 之 构 化 而 发 生 部 分 水 解 ， 
(EH, KHRARE. ZRAPREANEDKAHRP ARK. RE 
EZ AKAD KERR PEAK RE. OK MERE ARR 
用 降低 ， 故 PH EA. RAE RR, PRL ROME pH BTS 
ERLA, ARMRBRAREZS MS the | 


A-2.3 同位 素 方 法 (lsotopic Methods ) 


在 生物 化 学 中 最 简单 而 重要 的 技术 即 此 精密 ， 仔 炎 使 用 放射 性 及 安定 的 
同位 素 方法 。 
-A- 2.3.1 ， 放射 性 同位 素 ( Radioisotopes) 依 生 物化 学 之 观点 言 ， 最 有 
用 放射 性 同位 素 ( radioisotopes ) f§ MC, 35S, 3?P, 及 3H 均 霹 8 射线 放射 体 
; 即 请 此 等 原子 始 构 生成 物 之 一 坑 一 电子 ， 且 以 该 蛤 氢 核 之 特性 能 量 有 运动 。 
Ril 6 - 射线 与 分 子 间 之 反应 乃 在 穿 遇 此 分 子 时 发 生 分 子 之 解 欢 作用 ， 受 茹 
”作用 ， 或 游 驹 作用。 所 得 结果 之 游 验 性 质 可 用 以 定量 地 测定 所 呈 放 射 性 同位 
” 素 之 量 。 若 干 有 用 放射 性 同位 素性 质 见 表 A-2-1 © 

Wir 1B curie ) 坑 一 量 之 放射 体能 有 3.7 x 10° RMR H 
( disintegrations/sec, dps), Bi AME fit RSE ( millicurie ) 
me (107 *curie ) R—#& 2% ( microcurie ) wc (10° °curie )。 


2 $A =2-7 
若干 有 用 放射 性 同位 素性 质 
元 素 放射 性 半衰期 辐射 能 (meV)? 
3H B- [ak GRE 3 0.0185 
14C B- 5100 = . 0.156 
32p B- 143 64 1.71 
35S Se $7.1-.5 0.169 


Mev =1 6588 7- 伏特 (Electr on- volt) 


比 放 射 性 ( specific activity) 一 质 每 分 血 每 单位 物质 之 放射 能 
(mg , zmole 等 等 ) 。 
PRB ( dilution factor ) HERR: 


BA ZEA Lt Mt 
BRAS 2 Att 


此 稀释 度 常用 於 表 示 先 质 化 合 物 与 生化 合成 之 第 二 化 合 物 间 之 关 傈 。 故 
# RMN A— B—>C—> D 中 ， 对 C 一 >”D， 黎 释 度 小 ， 而 对 A 大 。 
故 小 稀释 度 因素 应 指示 般 入 组 继 中 之 化 合 物 C 对 最 枞 产物 较 对 具有 高 神 释 度 
因素 之 化 合 物 更 有 一 优良 先 质 的 关 作 。 


Se eS a 
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放射 性 进入 之 百分率 亦 用 於 比较 生物 合成 中 先 质 与 第 二 化 合 物 间 之 天 
i. FRBL LAMA 供应 一 实验 系 中 中 且 有 若干 放射 性 进入 化 合 物 D 中 曾 
进入 之 百分率 以 化 合 物 D 之 居 笨 ( RAE )RULADAZL EC (RAD 
fem )'x 1008 [DZCi/AZ Cix100 ] 表示 之 。 

测定 法 : WB HH ( liquid scintillation comting) 或 者 是 测定 
放射 性 同位 素 最 通俗 的 技术 了 。 此 技术 基 於 使 用 含有 氟 的 一 种 内 煤 沙 菠 及 一 
光电 倍增 管 ( multiplier phototube ), MMAKOBKHENTZCER 
需 光 ， 光 电 倍 增 管 受 此 光 之 反 奢 产生 一 电荷 ， 此 电荷 能 扩 大 倍增 且 以 一 电流 
BHR. 

CE mBAMATMEh, MHEMREEAA-SRCHBBARAH, F 
外 ， 放 射 性 试 样 能 造成 含有 坛 样 的 BRREKAL 坑 因 煤 流 体 。 在 此 等 情况 “ 
下 ， 放 射 性 粒子 之 能 量 首先 被 传 通 至 落 剂 分 子 中 ， 然 后 此 物 能 游 允 或 磷 成 受 
BH. 它 是 沙 剂 的 电子 的 受 茹 能 量 ， 力 传 甫 至 氟 ( BA) 中 。 当 受 涩 之 沙 质 
分 子 再 回 至 其 基态 ( ground state ) 则 放射 出 光 之 量子 ， 而 被 光电 管 值 测 出 
来 。 5 
和 与 此 技术 相关 的 问题 是 试 样 中 之 有 色 质 炸 减 此 射出 的 光 。 此 外 若 有 外 来 
之 质 在 其 做 光 的 形式 放出 前 吸收 刺 涩 之 能 ， 氟 分 子 可 能 被 炸 减 。 测 定 被 放射 
性 起 样 呈 现 的 炸 减 量 有 许多 有 效 方 法 。 

Po ME St SEH A HUG ML ( tritium) *H, RC-142% 8 特别 有 用 。 君 
Res AF A Bl 5} Sl SS 50 至 85 5%。 | 
A-23.2 ”安定 同位 素 ( Stable Isotopes) ”生物 学 重要 元 素 的 若干 
安定 同位 素 均 潘 於 溃 集 ， 而 用 以 标 戴 化 合 物 。 例 如 所 ( deuteruim), a8 
2 之 氢 原 子 ， 在 水 中 仅 售 0 .02 % 之 量 ， 自 然 其 父 均 坑 质 量 工 的 氢 。 TOR 
得 ”重水 ”( heavy water ) ， 其 中 有 99 .9 % 的 氢 原 子 需 气 。 重 的 同位 素 泪 “ 
度 往 往 做 需 原 子 百分率 过 量 数 ( atom percent excess), PKERSBH “ 
量 以 外 之 过 剩 同位 素 量 。 故 所 有 两 种 安定 同位 素 震 YN 及 N 。 其 正常 项 将 
量 分 别 需 99.62 及 0.38 %6 。 若 氮 之 样品 中 含有 4 % 之 EN (及 96.00% 
WN), UN CRE DSR SR 3 .62 原子 百分率 深 剩 量 。 其 他 安定 同位 
素 有 相当 届 富 之 省 度 者 ， 可 用 坑 生 物化 学 的 示 味 萌 ( tracerym YO, YO, 3C, 
is, 及 MUS 此 等 同位 素 之 正常 由 靖 量 可 在 任何 化 学 手册 中 查 出 。 

使 用 安定 同位 素 之 基本 原则 和 与 使 用 放射 性 同位 素 者 相同 ， 但 安定 同位 素 
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fll DL (mass spectrometer ) 需 定 量 的 测定 。 计 论 不 同型 式 的 光 澳 
仪 在 参考 文献 中 可 查 得 。 发 展 光 谱 仪 之 前 ， 屈 折 率 ( refractive index) 、 密 
度 ( density ) 及 热传导 ( thermal conductivity ) 对 安定 同位 素 滤 度 之 
定量 测定 均 有 价值 s 

A- 2.3.3 同位素 之 使 用 ( Uses of Isotopes) BPBRERRARE 
物化 学 反应 之 技术 。 已 有 数 百 种 商用 生物 化 学 品 用 各 种 同位 素 标 城 在 已 知之 
部 位 上 介 用 於 近代 研究 ， 本 书 中 已 有 许多 实例 陈述 人 兢 。 有 若干 注意 之 点 应 指 
出 ， 最 重要 的 是 同位 素 效 应 影响 反应 之 速达 。 因 原子 量 之 不同 ， 故 反应 速达 
AC MB. Aim ( tritium)iH , RMRRBKE A, BH C 一 !iH @ 
ZMBRER C-HH 21/20 7 ({H) ZR RABI BA °C —MC 

ZR RBRE) RRR RHS ER. 

EER MRM Z 键 合 如 N—-3H 及 O—}H 4AM, GH,O) ， 中 极 迅速 
转换 ， 故 可 洗 出 。 在 酷 酸 中 以 ;iH 标 城 之 ， 将 可 立即 洗 交 ， 因 在 水 中 ， 正 和 
质子 经 游 共 而 大 量 交 换 。 再 者 ， 所 有 用 於 计 数 的 化 合 物 必 须 仔 纤 纯 秽 ; 其 他 
技术 可 用 相当 的 非 放 射 性 物质 ” 洗 出 ”法 而 移 去 任何 后 染 之 放射 性 局 位 素 物 
质 。 故 CH;C*OOH ( 即 羧 基 有 标 垢 CME) 可 由 所 企 化 合 物语 加 大 量 正常 
6C) 之 醋酸 而 迅即 移出 ， 即 正常 栈 酸 能 与 之 相 混 且 大 和 坊 稀释 此 后 染 之 C# 
Be. 其 他 有 用 之 规范 有力 纯 仙 至 恒定 的 比 放 射 性 。 


A-2.4 ”分光 光度 测定 法 ( Spectrophtometry ) 


此 技术 在 生物 化 学 研究 上 十 分 重要 。 有 三 种 常用 的 方法 : WAKADH 
某 波长 之 吸光 这 as ( absorbancy index) 已 知 则 则 衣 化 合 物 之 滤 度 由 测定 
该 波长 之 光 密 度 志 即 决定 之 。 在 核武 酸 中 其 as 之 值 甚大 ， 故 微量 之 此 种 吸收 
A 2-4 pg) 均 可 正确 测 出 。(2) 在 反应 过 程 中 ， 可 测定 光 - 吸收 的 化 合 物 之 
生成 速率 或 消失 速率 。 故 NADH 吸收 性 在 340 m /最 强 ， 而 氧化 型 的 〈 
(NAD*) 则 在 此 波长 不 吸收 。 故 反应 之 涉及 生产 及 使 用 NADH 或 
(NADPH ) 459 RAK. QLAYZHET HHWEHNRARR 
6 GRE RHO MMR EZ 
分 光 分 析 和 与 二 重要 EAA OB, Bp Lambert 定律 ( Lambert’s 
law ) 及 Beer 定律 ( Beer’s law), Lambert 定律 陈述 光 吸 收 直 接 比 
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Pl TR? HS ez “ BB” ( thickness ) 。 
Tas . A = logy? = a,b 
其 中 lo 需 和 人 射 光 强 度 ， | 的 透 OE RB, as ， BERRA RH aR, bRRRZ | 
长 度 或 厚度 ， RABRHE. P 
Beer C#RURKAEKLARAKHE“RASCRE” 
080 2 = ae 
fm Lambert-Beer BG@&* logiolo/) = a,be. 
Gb 用 一 .标准 电 字 保持 恒定 ， 於 是 Lambert-Beer ZEKE: 
A= log:o > = asC 
IER a, RERR A/Cb tMACRBAHZRAUAHZEBE, db eo 
BBKL 长 度 以 cz 计 。 莫 耳 吸 光度 an Sha, ROBHZAFRL MA, 
所 有 分 光 分 析 仪 有 如 下 之 主要 部 分 : 


(1) Ha SRE BR (L) 
(2) 单 色 光 装 置 ， 妃 一 单 甬 乙 单 色光 或 狭 光 带 辐射 能 Beckmann 分 光 分 


析 仪 志 一 典型 仪器 , 如 下 图 解 A-2.1 所 示 : 


ES 
ev a a - - =. 
: ku A rN ed 4 


ay 


图 解 A- 2. 1 
其 结构 志 有 一 光栅 或 棱镜 已 ， 用 以 分 散 辐射 能 至 光 贰 中， 然后 经 故 缔 C。 污 
定 光 庙 之 一 扑 小 部 分 。 小 有 严 九 置 光 小 室 hb AKHKCHEDO, BBZHFA 
光电 闻 中 ， 然 后 将 此 穿 过 之 光 能 塌 鬼 人 坑 电 能 而 测定 之 。 
若干 重要 生物 化 学 质 之 莫 耳 吸光 度 需 : 
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物质 Nmax (NM) a, X 10-3 


NADH 340 6.22 

ATP 260 15.4 

NADPH 340 6.22 

FAD 445, 366 11.3 (4% 445 nm) 
乙 酶 基 - N- ZAGER 232 4.6 


例如 依据 NADH 之 an ，0.1 mw 莫 耳 之 NADH WE 3.0ml 容积 中 而 光 
精 穿 过 1 cm ， 则 其 光学 密度 局 0.207 


A-2.5 气体 色 析 法 (Gas Chromatography ) 


自 1951 年 以 来 ， 发 展 广泛 之 气体 色 析 法 已 成 优 对 挥发 质 能 迅速 且 正 确 
分 析 之 技术 。. 本 质 LABKEDAHASARERKAZCHHKA BREE 中 。 
分 风 挥 发 性 物质 化 合 物 之 基础 力 是 各 化 合 物 之 分 配 傈 数 之 差 ， 凌 有 一 钝 气 如 
所 在 柱 中 穿 过 则 挥发 性 物质 在 气流 相间 有 不 同 分 配 傈 数 。 仪 器 本 身 亦 颇 简单 , 
如 下 图 解 A-2.2 PA 

吸收 柱 首先 用 载体 气 苯 洗 除 以 茧 注入 之 物质 ， 而 成 志 一 安定 的 备用 柱 。 
试 料 由 4 引入。 载体 气体 输 适 此 挥发 物质 进入 柱 中 ， 在 柱 中 成 分 分 别 进 大 汶 
PRKMA SHC: 最 后 ， 一 部 分 经 过 一 通 当 的 侦 测 仪器 ， 可 将 信号 迁 至 记 
录 器 ， 再 由 记 销 器 转 友 信 号 连续 的 图 线 。 兹 将 两 种 侯 测 仪 简 述 如 图 解 A-2.2。 

热 传 遵 室 法 ( thermal conductivity cell) R—-AHAA, HAAR 
理 需 热 由 一 热线 导出 藉 一 气体 经 过 其 上 。 两 个 具有 高 抵抗 稳 度 傈 数 的 细 弥 挠 
Bhs me CCRC) 上 。 在 线路 C :及 C 之 间 插 入 一 通 宜 的 电阻 以 联 
搂 成 一 双 heat stone 电 焚 路 线 。 当 电流 通过 此 橘 ，C 及 C RAMA, RK 
rel Pe il i A eR CAR Ee. BAH, BRR 
有 相同 之 恤 度 及 相同 之 电阻 ， 故 此 电 桥 平衡 ; 若 一 气体 流 过 C * Mia eA 
气体 流 过 C Ai pee ba BEA], MRR bo 电阻 亦 将 氢化 ， 故 Wheatstone 电 
桥 亦 不 平衡 。 此 不 平衡 可 由 电位 差 弓 录 器 测定 纪录 之 。 

Fi — FE UR cS FS AS RE (L(A ZS ( hydrogen flame ionization 
detector), KA+7EM, RRAMRMNKAS SLA. Bk, £A 
RPAESBRARRHARTRATEA. KAMSRESE REE FAB 
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人 
RADA R28 HE : 


ata _ - BBB FEL LI Tw AR 


由 试 料 注入 口 
nea = 
(HR EE) 
[BMA-2. 2 


BOHMEL-ERA NE. KRKABKARRDA SB. 

FAS #2 ree A Oe PEERY POT + PRs BHR > Be ARE 
PERBBPRARHZ LAM. TRE RK Ne ih SARA ARR 
MRRNMED, BAAR MA ERS WERE SAA MRR 


A-2.6 #k&4A3K( Paper Chromatography ) 


Bm HEH, KECRRAN SRR EREEKDORRER 
拷 别 化 合 物 。 於 1944 FE RA RMartink py Bie, sie wA-2.3) 用 
清 纸 片 上 端 倒置 在 一 圆 简 容器 中 ， 纸 片 在 固定 相 之 水 中 保持 不 动 ， 而 移动 相 


| 


ZARB TBH, SHEDS — RAC SA RRAT OMS. 


EE LAY A MB ZR i ee ZR ACHR 
化 合 物 之 应 fio HERR PT Rp Rm EAN CRM RE-AWNAM 
中 对 许多 化 合 物 有 相当 多 的 资料 便 可 推断 未 知 化 合 物 之 官能 基 。 

上 述 方 法 坑 一 次 元 色 析 法 ( one-dimensional chromatogrophy )。 而 
二 次 元 色 析 法 〈( two-dimensional chromatography ) 因 有 两 种 不 同 落 剂 可 
用 於 一 单一 化 合 物 之 束 炉 移动 ， 故 有 重大 的 效率 ( 图 解 A-2.4) 。 

在 纸 色 析 方面 有 种 种 变化 方法 均 已 发 展 。 有 : a) 逆 相 色 析 法 ( reverse 
phase chromatography) 其 中 固定 相 用 非 极 性 溶剂 ， 而 移动 相 需 极 性 的 。 
人) 和 纸 色 析 法 及 电泳 动 法 ( electrophoresis ) BA K—MAEN RAT me 


”种 之 色 析 分 配 与 电 的 移动 等 闫 题 。 


1G ------- PO 


mw 


Ty a 
ai (#9058) z) 


Mag A-2. 3 
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NASA — HB WR: AWhatmanl RHKMAKCEH. AARSES 
7k, ( 例如 Sheaffer 的 永久 Jet Black 墨水 ) Whatman 1 98H B20 x 
25 cm, SSG BH2 cm Re—-SKZ/ ht, SRR. KARR BE 
RBA REC, RRAKRMBBKZRHKRI cm. ReKAM LF ( 在 一 小 
RA), kh A EM mK ARK BLEAK PERE RBC R 
着 力 而 定 。 


aa q+ 3-1 +---@ 


“i 
0 有 
of 


~~ 


| 
下 
{ 
A iz 
| 
a 


= 
Vv 


图 解 A- 2. 4 


A- 2.1 薄 层 色 析 法 (Thin-Layer Chromatography ) 


薄 层 色 析 法 乃 在 玻璃 版 上 支承 一 层 吸 收 物质 以 行 吸收 色 析 操作 。 此 均 
匀 之 砂 鹏 膜 层 中 含有 一 种 接着 剂 如 硫酸 后 鱼 数 玻璃 版 上 。 此 薄 层 在 室温 中 就 
te, RRE100°R250° CHZADMAEZRE, MARR IAHEHZ 
大 小 。 然 后 将 此 活性 版 平 置 实验 台 上 ， 试 料 之 “点 ”仔细 用 一 薪 武 样 在 薄 层 
表面 上 ， 武 料 量 在 0.05 mg 至 50 mg 间 。 AN ARKELRDERBAH 
如 图 所 示 ， 盒 底部 有 通 当 之 落 剂 (图解 A- 2.5)。 和 经 5 - 30 分 敌后 因 立 剂 经 
薄 层 上 升 而 产生 分 欢 现 象 ， 各 成 份 上 升 之 点 与 原点 之 不同 不 陡 端 视 各 诸 成 份 
在 克 爵 上 之 吸收 情形 ， 或 移动 落 剂 与 水 彼 克 胶 吸着 之 情形 而 定 。 将 此 版 移出 
沙 剂 槽 迅即 乾燥 依 在 爵 上 化 合 物 之 型式， 用 各 种 反应 剂 或 染料 落 菠 露 状 喷射 
其 中 ， 於 是 显现 各 所 在 点 可 以 测 得 。 再 者 ， 吸 收 的 无 机 层 可 更 具 腐 抽 性 的 反 
应 剂 。 双 有 用 高 汐 技 术 之 可 能 ， 如 以 泪 硫 酸 喷 射 后 加 以 碳化 ， 坊 高 任 敏 度 之 
检验 法 。 故 快速 有 效 及 敏感 之 薄 层 色 析 已 凡生 物化 学 中 最 重要 之 方法 疾 。 
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图 解 A- 2. 5 


A-2.8 8¢73c4@ ( lon Exchange ) 


SRBRALRH LAR Rica T PBR 5 BRL BENZ KR. 
BM HDRAEES RMI RAM, tn RAH: G mS x te A Dowex-50, —® 
RABACHM, RABHEM TF HM Dowex-1, -RKRABHEUA 
EA, @Ha+mms wR PREM (CMC) 及 二 乙 〈 基 ) B (HK) ACHEBH 
(DEAE) , <#ACEMHRES A 方面 成 功 的 利用 。 

基本 原理 乃 在 树脂 表面 上 交换 风 子 及 正常 电荷 间 之 静电 相互 作用 。 此 等 
反应 可 视 饲 平衡 程序 ， 且 与 疲 骨 子 在 树脂 表面 上 扩散 有 关 ， 故 扩散 至 交换 部 
位 ， 而 最 后 再 由 树脂 上 扩散 出 去 。 游 驹 性 化 合 物 在 柱 中 降落 之 运动 速率 乃 游 
隐 程 度 ， 其 他 能 子 之 泪 度 ， 及 在 沙 波 中 所 呈 各 风 子 之 对 亲和力 在 树脂 上 荷 曙 
部 位 之 相对 亲 和 力 均 入 其 范 数 。 以 通 当 之 溢出 阔 剂 ( eluting solvent) z 
PHRF HAREM. MIC RRR 持 力 均 不 同 的 溢出 而 得 所 企 之 分 了 


ty Ate 7 


4 


680 

FA BE 22 #e HAE ( ion exchange resin) 之 一 实例 力 纯 抠 细胞 色素 C ， 
细胞 色素 C 之 等 电 点 ( isoelectric point )&10.05 884 pH 10.05 
时 ， 正 电荷 数 将 等 於 负电 荷 数 。 身 人 备 含 有 阳 欢 子 交 换 草 吸收 柱 绥 种 至 8.5。 
HW HRS AR. MME KE pH 8 .5 时 信人 至 正 电 荷 。 一 不 柄 之 细胞 色 
素 C me pH 8.5 时 置 柱 上 ， 且 以 水 穿 经 此 柱 ， 污 染 蛋白 可 自由 穿 过 此 柱 
( 蛋白 质 之 pHHB7.ORME) 但 细胞 色素 C 则 因 静 电 吸 引力 固着 在 构 脂 
上 。 若 沙 剂 之 pH 升 高 至 10， 则 细胞 色素 C 将 具 兆 的 雾 电荷 ， 乃 迅速 穿 出 而 
Sti Ra. 

树脂 柱 在 分 上 及 纯 届 核武 酸 方 面 非常 有 用 ， 核 武 酸 需 小 分 子 量 之 化 合 物 
含有 游 风 的 原子 转 ， 氢 酸 及 肽 类 ， 因 有 效 表 面 有 限 及 蛋白 质 之 易 狗 性 、 睁 子 
树脂 人 洛 不 能 成 功 的 提 炖 蛋白 质 。 

对 和 维和 维 素 衍生 物 则 已 有 进展 ， 因 此 等 质 具 有 高 吸收 能 力 ， 但 吸收 蛋白 质 - 
则 谷 微 用 。 即 亢 以 通 当 之 pH 及 垣 类 省 度 ， 吸 附 蛋白 质 之 有 效 溶出 作用 可 以 
KR. WHER MENT Ey Ema CMC ， 一 种 阳 风 子 性 衍生 物 ， 及 
DEAE , —@ERTHT ED. 

AS Bre t+RoPR: 


CM—Cellulose: CM— 级 维 


CMCS 


pH4 全 及 


em to Sg 蛋 白质 12 ® 
及 3 之 混合 物 于 及 3 之 混合 物 


A 吸 收 作用 


溶出 作用 依 溶 出 溶剂 之 PH 增加 ， 
而 在 蛋白 质 降 低 志 荷 或 由 增加 晓 类 
£681 BS PEGREIGEP H 时 移出 。 
4) BEE BA82 


| Zana 


' SABRES] FAS DEAE 柱 则 蛋白 质 在 pH 8 时 吸着 在 DEAE HE, 
且 由 pH 之 降低 或 卉 类 泪 度 之 增加 或 二 者 依 施 而 次 出 之 。 
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A-2.9 Fe RBsG RH ( Gel Filtration ) 


6 B—-BRCHRMORAMAND TZ RBA Aw: ( gel 
filtration ) 。 多 醋 类 ， 类 糊 精 ( dextran AR wei KK NR, A 
不 落 性 在 水 中 呈 不 洲 之 肢体 。 此 受 体 商业 名 称 局 "Sephadex 。 此 物 之 性 质 
拒 落 大 所 十 分 子 ， 但 能 扩散 小 尺寸 之 分 子 ， 此 邹 分 能 法 之 KR. | 


RO 
iba mas ent GOD 


溶出 体积 一 上 俏 
(b) 


MA-2-2 ”典型 的 溶出 型 式 ; (a) Sephadex G- 25 上 之 透 
#Feb SE cP BE MAT At HR (by 用 Sephadex G- 75 
CAR ib Rb —-EGR PARR NA 一 酶 。 


ae a lhe) eee i 


-S. 
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在 一 次 出 攻 中 水 质 之 呈现 可 表示 如 下 : 
一 Vo + KDV; 


ih VBA Ky AZ, V, Be BAA BS ok Ae 
V7 BBAARZKN BR, AN 水 在 爵 粒 中 水 及 爵 粒 周转 水 间 二 沙拉 
ZAREK Ky REZ—-H, RBHEBRZSHRB. £0<Ky 去 工时 则 部 
SRE. F-SABRZRAH, H Ko = 1 mH Ky = 0 引入 此 柱 中 ， 则 
后 者 在 流出 一 体积 Vv。 ROAR, MATA V+ KoV 体积 流出 
后 始 出 现 。 
透析 法 易 在 一 通 宜 的 ”Sephadex ” 柱 上 实行 。 此 柱 先 以 新 绥 衙 六 呈 平 
衡 。 将 蛋白 质 由 柱 顶 注入 ， 再 以 新 狗 衙 攻 落 出 。 当 体积 BBR, BAB 
在 新 的 级 衙 攻 中 沙 出 ， 而 原来 之 级 街 波及 小 分 子 量 的 化 合 物 等 等 均 在 体积 仍 
w + KY 之 后 洲 出 。 此 程序 甚 快速 ， 且 对 不 安定 的 蛋白质 非 常 有 功效 。 
AK MSBARS FES SARA, TEERAREREARAUAN 
BR @ SAS Sephadex BLES WH. Ait, Sephadex G-25% ， 
BiW3500~4500 分 子 量 之 化 合 物 ， Sephadex G-50, 8000 ~10,000, 


核糖 核酸 酶 


106 


图 A -2-3 由 Sephadex G-150 BHA BHAT ESADTE: Kyk 
log 分 子 量 之 问 的 关 傈 曲线 。 | 
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及 G-75 ,840,000~50,000. G-100 RG- 2002 BRA AKER 
SFBEAR. MBA-2.2 MRAFREN DRE RK 

_SASHAOERAREZ A, ORES Re KER, V 
hHAIWEAF RNA. mMRMSEARCIEDT RHE, BRRRBSNER, 
££ BAA Sephadex G- 100 或 G- 200 。 此 柱 要 仔细 仙人 备 ， 且 用 已 知 分 子 量 
的 蒂 出 之 纯 蛋 白质 体积 而 且 安 定 度 均 由 一 校正 曲 和 线 决 定之 。 和 谷 测 分 子 量 之 蛋 
Ae 於 相同 柱 上 ， 且 阔 出 体积 在 此 同 於 用 已 知 蛋 白质 次 出 人 条件 下 测定 之 ， 
其 辕 果 以 K 对 logmolwt, @# BR, mmMA-2.3 HA. 


A- 2.10  Hg#82 RL ( Purification of Enzymes ) 


若 反应 A ~ BEZMMBOMOUAK, SKEMNRRBREBE 
确 的 反应 测定 法 。 实 验 系 统 需 一 酶 之 活性 单位 。 所 狂 醒 之 活性 单位 定义 储 : 
在 一 单位 时 间 内 以 一 特殊 反应 杰 化 某 量 之 酶 。 通 常 将 访 组 缀 在 组 街 剂 中 在 0。 
至 4"C 间 成 均 竖 。 若 要 分 雌 粮 粒 体 或 质点 ， 可 用 一 等 张 沙 波 ( isotomic 
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solution ) & S24 ® (hypertonic solution ) 0.254 0.3MER, 
Dua HZ CMM pH 。 在 此 等 条件 下 如 上 图 解 A-2.6 AREAL 
蛋白 棱 系 统 。 在 此 图 中 所 用 之 g 坑 重 力 加 速度 经 过 心 分 能 在 均 辫 王 呈 示 者 。 “” 国 
重力 加 速度 乃 在 1-g 质量 Lea (Cm) AML, De PAR: 


Skee 
~ 89,500 
KBP REAM DD (eg), fie eel PRED (cm)at, S Foxe (rpm) 。 


1M TE 2 Ss EE he GF OR 6200xeg (图 解 A- 2.7 )o 
ERA BREAN ORAS REE BOTS RH SAREE EAR 


的 ， 已 在 第 九 章 中 锋 述 。 


2 
a eo = 6200 x g 


a A- 2.7 

BEC AMHA ET AER. LSHKEERRREARRMAS “ 
而 活性 消失 东 多 。 实 际 操 作 中 。 租 织 (vol) 在 Waring HERA 5-10v0l ， 
丙酮 在 0"C MRE RR. ee Buchner >} £38 iM, MHA S vol 4 
AMbRE, Bie —K. 操作 重复 至 该 粉 未 胸水 且 觅 脂 。 取 一 Vol 新 鲜 冷 妹 “ 
二 乙醚 再 在 Buchner fh MG} LHRH LAR. ALORS. RHE 
RRARZVeRADER SE. LSAMPAYRERZS BRB REE, 

一 碎 浆 ， 一 可 落 性 蛋白 质 WK RA MHA RHR BOA 
钢 操 作 卡 理 之 。 其 有 拓 操 作 如 下 : 

以 硫酸 锭 分 邵 沈 澈  iRMmMRRMARKE, BASH ( salted 
out ) 出 来 ， 且 过 心 分 从 之 。 若 条件 礁 持 和 恒定 ， 则 再 现 性 (repreducibility ) 


685 


良好 。 
RABAT SERERKR SH 蛋白 质 吸 着 在 此 胁 体 上 ， 再 以 增加 
REL AI Me 
7 Fe OL ae SE Sy Hy aaa “AR PHRE AA ARR REA 
ER pR—®AS YH, 往往 可 选用 特殊 人 条 件 使 所 企 之 蛋白 质 安 定 的 留存 ， 而 污 
RN) EA A Ala ee Bl Bee, 
SEM CR AS RAZR, TRH EARS SEM E RE S 
K/h TR. | 
A SA TR AS ae 3S Aid 3X ZS FY A) ARS BU 
被 中 之 不 同 蛋白 质 。 KEE A AMOS Be Ee AR AR ER. 
糖 礁 素 行 生物 之 立柱 ”此 等 衍生 物 如 CMC 或 DEAE 均 才 分 有 用 、 有 
关 此 等 质 之 利用 已 在 前 数 页 岁 子 交换 一 节 中 论述 。 
Sephadex 立柱 Bis ieik is AASB RBS A DEAE 或 CM 
便 链 者 处 理 S RO H+ OR, 可 用 以 精 驳 蛋白 ' 质 。 已 见 前 述 不 次 。 
此 等 方法 均 需 精 移 酶 类 的 有 效 措施 。 所 有 步 又 , 必须 检查 酶 单位 特殊 活 性 、 
. 产 率 及 回收 率 等 。 更 闫 画 处 应 参考 专门 书籍。 


A-2.11 #824 (Criteria of Purity ) 


饮 试验 复 襟 蛋白 质 之 着 画 千 构 ， 应 有 品质 均匀 的 试 . 料 。 故 多 年 来 全 发 展 
对 和 蛋白质 沙 芒 均一 性 之 分 析 研 究 。 
A= 2.11.1 ， 凝 肋 电 脉 夫 ( Gel electrophoresis) AW 蛋白 质 均 坊 聚 电解 
MH ( poly electrolytes ) 所 具 电 荷 关 傈 於 周围 介质 之 pH ， 电 脉 技术 已 发 
展 能 在 电场 中 分 离 一 蛋白 质 之 混合物 。 在 一 电场 中 之 蛋白质 SHER 
集 白 质 上 之 电荷 数 ， 疤 电荷 之 符号 ， 以 PHR RRS RMS. URE 
度 志 大 小 而 定 。 一 种 相反 的 阻力 抵抗 蛋白 质 分 子 的 活动 度 与 读 MTS 大 小 型 
K, PACHE. MIZCRE. SHACK. WAR KM INNIS HE 
#3 BA. | F 
多 年 来 、 界面 移动 电 脉 技术 ( moving-boundary electrophoresis 
technique ) 已 用 於 使 蛋白 质 穿 过 一 组 秆 的 介质 。 昂 足 的 设备 、 大 : 量 的 蛋白 
质 ， 以 及 蛋白 质 混 合 物 之 有 限度 分 辨 率 已 导致 最 近 发 展区 域 志 脉 技 和 将 ( zone 
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electrophoresis technique), #itKkhEA# 85—-MWX HOA 
BRE ROSS. KECKRER. ARBAAR ROK, RRR. TRS 


Lo | : | 
最 广泛 又 最 实用 的 支持 物 介 摘 是 一 种 丙烯 酶 腕 人 acryiamide y $a N,N. 
二 后 基 一 双 一 丙烯 梧 胺 ( N,N - dimethyl-bis-acrylamide ) ZR gett 


RAY : 


O 
| B= he 
H,C—CH—C—NH, — = [oH CH eH eee 
(NH,),S,0, é 
ROK Mase os: 
NH, NH, 


BER FAAS eR RA RSARECRRWS BEA, mit mot heat meee 


EARS led 糟 


蛋白 质 试 样 十 染料 
iE SEB > KGLIB- 2.5% 


1246 ERB FLIB/)\- 7% 


Fee 


WIM A-2.8 ‘ 


Pare ta” he re eM 
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7 e — BEE ( disk-gel electrophoresis) 此 凝 腕 电 脉 法 之 优点 万 
“孔道 尺度 ”( pore-size ) ， 即 此 凝 鹏 的 “ 箭 的 作用 ” 直 楼 与 此 凝 鹏 之 省 
SoM. RK, HMB SS MM 3 % 至 约 9- 10 % ， 和 孔道 尺度 乃 试 少 , 
且 蛋 白质 活动 就 更 缓慢 了 。 和 藉 此 简单 构 化 ， 能 杰 换 荷 电 蛋白 质 之 活动 度 且 可 
研究 广大 尺寸 范围 的 蛋白 质 。 

”如 在 图 解 A-2.8 所 示 、 涉 及 直流 电力 供应 及 稻 秆 臣 上 下 储 槽 系统 以 玻 瑞 
管 联通 。 管 内 含有 依 序 盛 入 之 SABRE, WHERE ( 2.5 %RE). RR 
(ERE ( 4) 6-7%) 以 具 交 键 成 分 之 丙烯 酶 胺 ， 亚 甲 一 双 - 丙烯 栈 腕 ( me- 


thylene-bis-acrylamide )KR RAZ KEAN, 过 硫酸 猴 置 玻璃 管 中 抠 成 此 


凝 服 管 。 操 作 凝 爵 安 置 后 、 观 人 备 的 十 充 凝 鹏 置 於 其 上 。 此 管 再 通 当地 安置 在 
仪器 中 ， 将 蛋白 质 溢 波 水 如 在 十 充 的 凝 爵 上， 再 开 诬 电流， 往往 诊 加 有 示 跌 
的 染料 的 蛋白 计 混 合流 做 坑 移 动 区 带 之 前 端 指示 剂 ， 因 其 在 管 中 向 下 降落 。 
当 示 味 染 料 移动 至 凝 鹏 柱 底部 ， 将 电流 关闭 ， 凝 爵 管 移 去 、 且 坑 通 当 之 染 料 
着 色 、 对 各 种 蛋白 质 成 分 乃 得 检 坑 之 。 

AMEE. RA-ADSARR-EWMSHRAARHRE REL A 
给 出 log Ru HRB BEL HR. 由 每 条 曲线 之 NENOTE, BREE 
知 蛋 白质 之 正确 分 子 量 奖 ( 见 图 A-2.4 ) 。 故 藉 凝 爵 电 脉 法 用 微克 量 蛋白 质 
便 能 确定 炖 度 也 能 确定 分 子 量 。 修 正法 涉及 雁 加 请 党 剂 或 尿素 於 凝 朋 系 统 中 
便 可 估 君 在 一 所 与 蛋白 质 之 次 单位 数 及 其 分 子 量 。 
A-211.2 上 比 活性 辅酶 率 ( Specific Activity/ Coenzyme Ratio) 

$-—EARA-—MRHCH ORE. HERS RRNA. EN 
一 酯 之 比 活化 作用 於 埔 酶 波 度 之 比率 乃 过 成 ， 过 是 暗示 性 一 明 ， 已 完成 纯 观 
之 合理 程度 疾 。 

但 也 能 指示 一 复合 蛋白 质 系 统 之 精巧 较 研究 家 的 尤其 ， 且 其 技术 已 小 有 

成 就 或 未 能 分 周知 染 的 蛋白 质 。 
A_2113 #38 RH ( Ultracentrifuge ) 此 仪器 可 测定 分 子 之 
某 些 性 质 诸 如 分 子 量 、 型 象 、 大 小 、 密 度 ， 以 及 在 蛋白 质 沙 被 中 之 成 份 数 。 
超速 心 分 账 机 对 小 体积 之 溶 波 ( 在 石英 血 中 少 於 1 ml 之 量 ) 可 仔细 控制 风 
心力 且 藉 光学 及 摄影 系统 的 方法 ， 弓 他 巨 分 子 在 速 心力 场 中 之 运动 情形 。 

兹 述 一 特殊 方法 ， 用 55 ,000 rpm 之 超速 心 分 风 操 作 。 如 图 A-2.5 所 
示 。 溶 质 分 志 原 先 均匀 分 佑 在 小 四 之 溢 波 中 ， 籍 速 心力 场 乃 超过 小 四 之 底部 ， 
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: - ve 
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”由 粗 蛋 白 混合 物 
单衣 之 纯 蛋 白质 
oe 
5 
ee | 
Ha a 
Hab 过 -一 一 一 一 一 一 
| pee 
| (from part a) 
0 | = 
| | 
| 
- : : 
E 蛋白 质 2 
: | | 
a0 
as ee 
蛋白 质 1 Interscience | 
一 2 za } ipa 10 i a ks en PS Sr 
SEB REZ (g/dl or % wt/vol) ns > 
(aj (b) 


MA-2-4 MMBRTA(s) log Ru HABRELHR’ teR, = 蛋白 质 
4S 8) E12 (EB CIR RA AS DR Ez RRR ZL 
£: (b ) RH # 4) B 2K *( Figures publi shed with 
Permission From Biochemical Eqperiment . byG. Bruening. R 
Ciddle J. Preiss and |. Rudert. Wiley New York 1970. Page (13), 


2S thi 4.4 ; 细胞 色素 C,1.83 ， 
易 於 求 算 。 即 根据 RAF BSE : 


超速 心 小 四 之 中 oA 


' REIS BBH oe 
eee. 
BRAGA LIME EH 
CERH 


ms EE 


MA-2-5' 一 典型 的 沈 降 速 度 研 究 。 ae ee ABER 


面 形 成 情形 。 可 由 蜡 线 ( Schlieren) HS iHKalHZ 
(Beckman Instruments, inc 特许 转载 wo 


RTS 


Zn. ae ee): ee 
分 子 量 Dd — Vp) 
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上 部 之 落 剂 中 不 含 沙 质 . 仅 志 落 剂 之 分 子 。 但 亦 可 取出 沙 芒 省 度 均 匀 的 部 分 。 
EDIPANRA RHR. ASR RES. WER | 
化 即 表面 蛋白质 分 子 之 运动 ， 需 分 析 法 依据 。 沉 降 速 度 又 称 志 Svedberg 单 
位 (S) 可 求 算 。 一 S vedberg 单 位 以 瑞典 籍 先 紧 人 士 S vedberg 之 姓名 命名 之 。 
订 定 每 单位 重力 场 分 子 之 沉降 速 即 1 x 10-13 cm/ sec/dyne/g 对 牛 血 清白 胶 
及 英 草 病毒 各 185。 以 搞 散 傈 数 分 子 量 


ae 
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此 不 R BRM, TREN BR, sBSvedbers 单位 D AMBER, 
VBSSAK, he RARER. 

KRERRORD, RR OORLERET, TANRRBELH 
宰 界面 数 亦 可 求 得 。 撤 散 傈 数 之 测定 不 需求 定 奖 。 


A-2.12 决定 一 蛋白 质 中 和 氮 酸 顺序 的 方法 ( Methods for 


Determining Amino-Acid Sequences in a 
Protein ) 


在 蛋白质 中 氨 酸 顺序 可 用 三 种 基本 的 分 析 法 决定 : @DESABHA NH,- 

Ait BAZ BE ; (b) COOH-Kin RRS RE; URC) 原来 本 肽 之 部 分断 
RRehRK, HIRT REL. ERR-ADAH, GPARRYN SAR 
DANCE, :至少 有 两 种 不 同方 法 ， 因 此 在 一 程序 中 产生 的 较 小 的 聚 肽 与 
在 第 二 程序 中 产生 的 ”重合 ”了 ， 对 於 乒 定 发 生 断 裂 的 原始 链 人 毛 域 中 氨 酸 的 
顺序 提供 一 方便 之 门 。 和 欲 测 定之 蛋白 质 千 辕 树 必 须 显然 不 沾染 上 任何 氨 酸 或 
肽 类 的 。 知 其 分 子 量 及 氢 酸 成 分 ， 则 在 蛋白 质 中 发 生 每 种 残 基 之 HIRE. 
以 此 数据 , 烈 定 顺 序 亦 可 进行 。 
A- 2.12.1 NH ，- RHR BZEE ( Identification of the NH,- 
Terminal Amino-Acid ) 当 一 个 聚 肽 与 2 ,4 - RRMA (2,4- 
dinitrofluorobenzene ) (第 4-5.3 A) AK. NH,-KRRTE( RE | 
AR RBOEEM ERM MAM &¢- RE) REYBERRERKZS 2,4- 二 | 
REA BIT AM. KGa 6N HCI BERK AT AHA BE, NH,-A SRE ( RAR 
酸 的 残 基 ) CRAMEDEAREARKE HA HABER, BCAA 
TEM TK, ARIZ. NH,-K ia AI A] Aldansyl MAME ( FH | 
4-5.3 3). | 

TE Pig WRIA We ZR AK Gl FR it A & AK ( phenylisothiocyanate) 之 反应 
(第 4-5.3 项 )。 BRABRRABRMOKER, CHP. Edman Keay Ei 
FeFech, NH,- iia i FR EE me Eh a PR T4ED ( pheny!thio 
carbamyl derivate) 。 其 次 ， 用 通 度 之 酸 处 理 使 NH,-Ain ABZ BIA 
FAR Ze Ye FA ED H&A eA ( phenyl thiohydatoin, R&ZAM mA). 


Ks 
a se 
me toe 
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AVN AMES, 59a RS TA OR BS A 
FLAY BL i As wi SE He a ik BT RS 
WERE RADE Ni, KW AB ES RASA REO DR 
AM, shi RARE EDIE S Rok ME he 
Spt) HE ws & A REAR HY FRI. 


基 海 硫 因 衍生 物 
Fit MAS 
3 o we wa 
I 7 | 
H—C——NH 
aii li 83 BT 机 
+ 7 Watcser 
NH, HN 
RL_ dh RCH i 
0 fo 
HN HN NH 
ie HC—R HC—R 
hm = = 
= O= as 
NH Ni NH 
ROH ania RH 
=O ie i 
HN Hh HN 
He—Re 人 ds eis f 
od O=C O=C * 
r 
. - if 
BEAK 东 基 硫 代 氨 甲 酶 衍生 物 缺少 NH, - Kim BBR S RAK 


A- 2.12.2 COOH- xii RBZ ( Identification of the 


COOH-Terminal Amino Acid ) —#KZRREX ( REKREK 
中 之 Ki SMRRAM- BES AWARE) , PEAS SL ( Lithium 
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ES AI, LOM, BRUNE MR HSE DH Ck Met FRE 
COOH - Ki AS RMP, it CT ESAL RE ENE ez 


6 2K i ( Carboxyepidase ) 之 作用 FORK Lib fe FA DLE COOH - 
AMAR, AEA KPRKKHAM ERRBE MFR PAAR 
ZEA ARK Ee, 而 也 水 解 不 久 形成 的 新 的 COOH- 末 端 肽 链 。 故 研究 家 必须 傅 
da. “MZ Je ea oe SB eR HEAR ORE 
ERRARABS MB ( Cleavage of Protein ia’ 


om a gt 


A- 2.12.3 


Smaller Units. ) BE AB RH BH HEAR) RAKE 
meth Saw ae. pte eee tt BH ( c yanogen brom- 


ide )(CNBr) 也 被 使 用 ， As. “用 的 情况 能 只 断 有 裂 肽 键 Rhy se ew APRA 
AURAL. FRE TABRERS TARE RR AR LAB RRR S 
fe BE WE ch EAE HO RK CS eo PT EDGE OH oh Fe SET 
AE ANRER, KA, CORRRKP PRAT RRCK, RIRSK) 
FRR, Ta ULAR IRAE EF CNBr BEER Z tei Ro 


NH NH 

RCH ReH 新 的 聚 肽 含有 改 搂 的 甲 ， 
b_o CO 硫 基 丁 氨 酸 残 基 
HN 


Hic__CH,-CH,—S—CH, 4 CNBr —> cy + H,C—S—CN + HBr 


a 9 一 
| | + 
NH Wha 

recy RCH BRLRRT OSE LOOK 
¢=0 C=0 


原来 的 聚 及 


es ae ， OO ee dh i ie ats - ee | ee Tad _ ee f. . os 
: . Lg 
‘ 一 
久 了 号 
| 
a 
‘ 
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HORE RIE AME BER 坑 较 小 的 聚 肽 然后 再 以 上 述 方法 分 析 
2. AmB ( trypsin ) CRAM SKS, RR MA 
急 精 氨 酸 所 提供 。 再 以 省 化 氰 反应 ， 若 顿 氨 酸 及 旬 精 氨 酸 在 蛋白 质 中 馈 已 知 
若 ， 则 可 预言 藉 胰 肝 酶 形成 之 缀 肽 数 。 

胰 凝 乳 肝 酶 (chymotrypsin ) 也 水 解 此 等 肽 键 ， 其 中 之 羧基 是 属於 
茉 基 丙 基 馆 酸 、 MAM, REAM. AixMARKRHHCALHFER 
AM, MAM EAM MRM RAM, UR 天门 冬 酸 所 提供 。 使 用 肝 
is, 其 作 用 十 分 特殊 ， 而 且 不 是 RRA MRSA, FASE 
序 中 重 姓 的 原来 蛋白 质 或 聚 肽 之 碎片 。 一 做 在 此 等 碎片 中 之 ARIFRC A, 
则 各 个 碎片 可 征 嵌 在 一 起 。 若 ， 在 胰岛素 的 场合 (第 19-12 和 节 ) 原来 的 蛋白 
质 用 简单 的 二 硫 键 还 原作 BAA Rm, Att = AE Se BAER AT ik 
定 了 。 
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REKBA, SHER 215 
ZAFEB 213 
羧基 肽 酶 B ， 之 作用 215 
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404 
A 3 tis - ie CoA 转 基 酶 404 
b-WMRK, 2AFH 79,266 
aa, HH, ARB 309 
阶 式 系 统 ， 之 性 质 649 
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催化 中 心 ， 之 活 度 189 
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催化 部 位 209,641 
EAB EH ZA ic 306 


8) Vy Maze a“ eS” 


GHB, 2aAFH 55 
MAE, ZEB 292 
HEE, fiw 284 , 
GikeX MH 60 
GHEX 60 

在 植物 细胞 壁 中 288 

之 结构 任务 288 
AS RHE 74 

AS 432 
eat, 2AFH 77 
BRBD 30 

化 学 联 偶 454 

At BB BH 455 
MBAREM, Ze 511 
SBIR 31 
掌 状 中 心 31 

aig 61 
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8- 氯 乙 胺 ， 在 突变 形成 中 591 


BRR, HIEZRK 477 
之 能 量 状 态 477 

CR Ra, CHFH 479 
MRED, CHFH 475 

See, CHAKA 304 
ZEB, EXFRP 499 


RR EAR, cK 291 
Ra 4m (MEER D, ), Zia 269 


Na Aas, WateAy 432 


ZRPR AD 
RMHmRzAK, ZaaMi 435 
软骨 素 62 
BRA, RE 297 
紫 硫 组 菌 471 
载 色 体 ( 色素 组 胞 ) 474 
之 定义 305 
乳 麻 微粒 81 
之 组 成 分 400 
FR EFL cA. FR cB 214 
之 作用 : 215 
之 螺旋 含量 120 
之 利用 ， 在 蛋白 质 顺 序 中 693 
PRES A, REA Ma ERA, 
z aes 653 
胰 凝 乳 肛 酶 原 A 214 
作用 子 616 
fe E394 
ERB AM, FIRB A KH 417 
eee sKm, FiERAaKkt 
417~ 418 
ZA 387 
E=RRBBHA 379 
榨 檬 酸 379 
z pKa 21 
之 任务 ， 在 代谢 控制 中 466 
榨 榜 酸 循 天， 之 嫌 气 的 性 质 387 
之 反应 374 一 384 
EL- 瓜 氢 酸 92 
蛋白 质 之 有 裂 解 ， 籍 省 化 氰 之 作用 692 
ei, ZRF 276 | 
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“=a” he 145 
CO, ER 336 

Ait BAA 153 

Site Ree MS, SOF xt 257 
MAM, SAF 244 
iS, FEARS 610 

之 定义 614 

ii M3 212 

辅酶 I 224,198 

#iMs I 224,198 
辅酶 A， 之 功能 260 

在 泛酸 中 260 

辅酶 Bl。， 或 外 酶 腕 埔 酶 257 
辅酶 Bl。， 合 成 酶 ， 催 化 反应 258 
辅酶 Qi 441 
辅酶 ， 与 维生素 之 关 傈 223 
BER 116 

之 形成 264 

之 结构 118 
柱 体 色 析 法 685 

分 区 作用 ， 酶 之 ~ 636~ 638 
线粒体 之 ~ 393 
REEMA 203 

之 交互 标 给 206 

之 典型 的 曲线 205 
BAM, RMA, eRe 

445 

协 计 的 回馈 抑制 643 一 644 
” 遍 调 的 ”模式 209 

“” 协 疆 的 - 对 称 的 ”模式 211 
形态 的 偶 联 455 
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守恒 性 重复 581 

和 结构 性 酶 类 657 

结构 性 酶 类 形成 ， 模 式 657 

ei fe PEE BB 657 
COOHK tit BB, SET 692 

GEHERA 209 

协 聚 酶 582 

AAR RAM 596 

i ll =654~655 

偶 联 反应 ， 涉 及 NAD 的 23] 

偶 联 因子 ，F， 300 

偶 联 因子 454 

反应 的 偶 联 173 

肌 酸 ， 之 分 子 式 92 

肌 酸 激酶 ， 之 分 子 量 215 

篆 ， 在 膜 中 之 结构 300 

AK VED] MRI HH] 644 

居 里 ， 之 定义 671 
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fae AK 35 
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Ei ik Arete, AR AMP 

Bik AMP 136,356,650 

Fa ik AM P 磷酸 二 酯 酶 650~651 
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牛 胱 氨 酸 ， 之 生物 合成 546 
Zen 89 

之 电 欢 作用 95 

在 链 之 交 键 中 任务 113 

受 质 附着 在 ~ 113 

Zit BERG 

Ee IR BEE 519 

A> FE Se BE HR ht ES 
在 胺 作用 中 530 

个 胱 氨 酸 氧化 酶 519 

. 牛 胱 氨 酸 亚 磺 酸 519 

个 胱 氮 酸 合成 酶 518 © 

胱 氮 酸 ， 之 二 硫 键 113 

“二 磷酸 细胞 ， 嗜 啶 核武 胸 难 ， 之 分 子 
式 428 

5/- = Be MBE EL 567 

组 胞 色素 a 443 

细胞 色素 b， 443 

在 完全 蛋白 质 中 之 ~ 295 

细胞 色素 cc 119 

吸收 光 革 ， 氧 化 形式 之 ~ 444 
逮 原 形式 之 ~ 444 
之 氨 酸 顺序 122 
RARUABSARE 445 
之 螺旋 含量 120 

ZAK (A) 113 

一 种 末端 ( 外 周 ) BBA 295 
之 深 解 作用 443 

细胞 色素 f ， 在 光合 成 中 481 

和 细胞 色素 氧化 酶 ”444 


细胞 色素 Pse， 在 脂 质 氧 化 作用 中 
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Mies, ESTER 441 


细胞 而 611 
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ARE VERA 527 
氧化 性 的 527~528 

“ 3 SA” BBE 59 

RR, 2HFH 67 


IRE, BR2~ 531 


之 一 般 反 应 248 
之 机 程 249 


iA Re MS, FEM ILPE RAH 626 


7-RIK HBS 269 
Fes8 SAG 434 
IRALER 513 


2-IRA-D- "KKH, 2AFH 46. 


FA - eR A 
EMG DZ 306 
2- 股 氧 -D -核糖 46.130 
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清 澡 剂 ， 之 细菌 的 生物 降解 411 


气 673 

糖尿 病 ， 应 用 於 脂 肪 中 415 
he EHH 73 

— Be EH a EG E400 
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—S#M (DHF ) ， 之 分 子 式 250 


二 氢 酯 栈 股 氨 酶 217~218 | 
在 丙 酮 酸 胎 氨 酶 中 378 
二 和 氨 硫 辛 栈 转 酷 基 酶 217 一 218 
”在 丙酮 酸 腕 氯 酶 中 378 

二 和 氨 乳 清 酸 酶 564 
二 和 氨 乳 清 酸 564 
= SFA is ER BS 565 
=‘ ERR ARE 76 
SRM, CHF 134 
— EA A he 

在 磷脂 类 生物 合成 中 429 


l-a- 25 - — 78 SEN (CBG eH 270 


= AHMAR 202 
稀释 因子 ， 之 定义 671 


FRAMERS HBS BEY 


合成 中 434 
5- 二 甲 基 氨 基 -1- XA LM 100 


6-—FRAwKM, AMER 
Bie 256 
N2 -二 甲 基 扁 叮 哈 ， 分 子 式 132 


硫酸 二 甲 酯 CDMS), RMI KH 
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二 氧化 酶 458 


硫酸 览 还 原作 用 罢 化 性 516 


2,4- 二 确 基 氟 化 共 690 

2,4- 二 确 基 酚 ， 一 种 非 偶 联 剂 449 
APRS A, HEAL RE 259 

一 种 和 维生素 Bi。 酶 . 259 


1,3-— eH he 
— FEZ TORY ee RE 168 
二 磷酸 吡啶 核 试 酸 CDPN*) 226 


AR, AFAR AA 625 

白喉 毒素 ， 蛋 白质 合成 的 抑制 624 
— FER 54 

ARR - BGS ae AKPE 687 

ay AIH RH 580 


分 配 傈 数 682 
DNA ， 之 人 双 螺 旋 151 
之 酶 的 水 解 146 
SR he ZI RK 152 
之 水 解 143 
之 ”熔融 ” 140,142 
之 模式 151 
之 复原 141 
Zits 148 . 
之 第 三 结构 152 
Ay AE HH BR 141 
Ay 5 Hh RR SE «140 
DNA, ZfFA 146 


DNASE, HN 586 


Kise 585 
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之 机 程 585 

DNAS 585 

DNAR AMI, EER MEH 592 

DNAR4SBIll 582 

DNA KA Ba, 586 

DNA KA HB, 586 

DNA K4 fB 7. 586 

DNA XA Mi, SURLAAHY 586 
KIB MS = BREMIEHE 588 
病毒 的 诱发 586 

DNA AM, TEAHE Hh 586 

DNA 样板 ， 与 一 联 千 596 

DNB 690 

HE, ZEAE 532 

wt, SBA 426 

i? RNA 141 

动力 的 代谢 作用 ， 氮 化 合 物 之 “524 
E 

Ea fk (HE 194 

效果 因子 ，209 

LAMM, ER 476 

a-hie, + /\tk=H6-C 9,11,13) 
Reo tke HE 70 
SFX 67 

ce EMR «214 

RLMBA, BRERA 439 

ET ARWM, SER 439 

延长 ， 在 蛋白 质 合成 中 620 
DNA 之 .582 

RNA 之 598 

延长 程序 625 


延长 步 又 
延长 系统 422 
溢出 容积 682 
Wiki, CER 31 
吸 能 的 反应 159 
ASEH, ze 307 
内 核 酶 ， 之 作用 147 
Ale kKA, CHIR 298 
Zi 297 
之 酶 类 297 
粗糙 表面 297 
终结 生成 抑制 作用 “640 
终结 生成 阻 过 657 
内 毒素 ， 之 定义 287 
能 量 充 给 257 一 360 
之 任务 ， 在 代谢 的 控制 466 | 
能 量 守 恒 程 序 453 
在 光合 成 中 :477 一 479 
能 量 仙 富 的 化 合 物 163 
炳 醇化 酶 ， 在 糖 酵 解 中 330 
ZAFER 2 
Ps A RR «169 
WRG - ACP Kim, 在 合成 酶 复合 
体 中 420 
Hie 2 -ACP 还 原 酶 ， 在 合成 酶 复合 
fe 420 
fs BF 2E- CoA 水 化 酶 406 ,412 
烯 醇 基 - CoA 导 构 酶 412 
Entner-Doudoroff 途径 372 
kf = 160 
酶 类 ， FS te 
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197 


之 化 学 的 修正 ， 玫 645 
之 分 类 199 
ZEB 181 
ME, ZERRTEREE 193 
在 AG ， 或 平衡 常数 方面 193 
之 抑制 剂 ”201 
之 最 大 速度 184 
之 纯化 作用 683 
之 特征 198 
本 作用， 立体 特性 198 
酶 活性 ， 之 单位 683 
酶 分 原作 用 ”636 一 638 
RRR, ZAR 182 
酶 抑制 作用 ， 之 型 式 640 
酶 - 受 质 复合 体 ， 在 Km 之 半 式 中 
185 
ME, CEB 189 
EMRE, SER 38 
BEAR 357 | 
ERM, BABA S RK 399 
赤道 的 形态 44 
动 质 ”297 
变 角 固 醇 ”269 
AL FAA 459 
RBH, TREE 36 
之 分 子 式 36 、 
4- 磷 酸 原 菠 糖 370 
”基本 脂肪 酸 ” 428 
MAZE RR 53 
CZF be ie AK, ZEPEMBIE RR ch 591 
” 其 核 生 物 ， 在 塌 写 中 598 
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BRN, ZER 283 

RK Mi, SHR 

与 准 核 的 284 

之 脂 质 成 分 83 

FET SAS JAA oH 637 

放 能 的 反应 159 
Ais PH, BF RR RRH 298 
外 分 泌 细 胞 ， 胰 的 ， 蛋 白质 合成 631 
3 僵 5' 外 核酸 水 解 酶 活性 587 

5 僵 ”3“ 外 核酸 水 解 酶 活性 587 
AK 258 

F 

(Ete HK, ZRF 309 

模式 310.313 

FAD 234,236 
PE De He Bite FE ah ee Si , 

TERRE 物 合成 中 434 

“ SEALER” 470 
脂肪 酸 ， 之 生物 合成 415~422 
之 化 学 反应 性 68 

之 定义 66 

之 解 见 68 

Zip, ZEMARH, MAH 415 
Aria, ERA 414 

Z we th] Fe ETE FA 69 

传授 机 程 404 
脂肪 酸 合成 ， 与 葡萄 糖 合 成 之 比较 
422 

在 哺乳 类 肝 肌 中 421 
脂肪 酸 合成 酶 419 

一 种 多 重 酶 复合 体 217 
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脂肪 酸 合成 酶 复合 体 416 
反馈 抑制 作用 643 
反馈 镁 节 ， 氢 酸 合成 之 642 
BiB 239 

在 光合 成 中 478 

之 车 构 440 
BBR ARR A 480 
FFA-Bix# 4H 401 
Mme Xi 275 
BEAR, 2H 117 
之 定义 116 
氨 之 固定 503 
1k i BEAR ©6675 
HARSH — BAe C FAD) 

之 分 子 式 234 
作用 之 机 程 235 
黄 素 - 核武 酸 (FMN ) ， 之 分 子 式 
235 

作用 之 机 程 235 
lit 235 

EBT SBR 439 

ZR 237 
“mime” KX 291.296 
MH 477 

FAL Pa ABE 385 
1- 氟 -2,4- 二 确 基 茶 99 
FMN 233,235 
” L- Rms 250 
BM, 之 分 子 式 ”250 

之 功能 250 

之 存在 -250 


有 关 反 应 253 
在 甲 硫 基 丁 氨 酸 生 黎 合成 中 之 任 务 
255 
ERA -H REA Bh 253 
在 5/- 磷酸 胸腺 喀 啶 核武 之 生物 合 
成 ”254 
5- 甲 栈 胺 喀 哗 -4- 凑 基 酸 胺 -核糖 
核武 酸 ”560 
BH, zpKa 21 
FA Ae MS 622 
FH ii iH 4 Re BE eR R557 
a -N -Hi ke H BAER BRE 
5b/ 
N-Fi me wie T BR 543 
Ni10 -甲酸 THFE 252 
Nl0- 甲 酷 THF 合 成 酶 252 
BABE 684 
自由 能 ， 之 观念 ”159 
水 解 之 ~， 标 准 值 之 胡 173 
BEM eh 160 
果糖 1,6 -磷酸 酶 ， 在 代谢 疆 季 中 
二 683 
D - 果糖 ， 之 分 子 式 38 
果糖 -1,6 RHE, CHAM 639 
之 分 子 量 215 
1.6- 二 磷酸 果糖 醛 熔 酶 之 动力 的 参 
数 188 
1,6- 二 磷酸 果糖 磷酸 解 酶 之 调节 
338 
L- 冉 藻 糖 ， 之 分 子 式 47 


反 丁 烯 二 酸 酶 ， 在 三 羧 酸 循 玫 中 
383 一 384 
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«RTO 383 
z pKa 21 
”官能 基 黑 构 物 30 
ORM 41 
«MERE 49 


无 价值 的 循 天 639 
G 


AG’ 162 


牛乳 糖 激酶 343 
中 乳糖 脂 质 77 
” 卫 - 人 半 乳 糖 酸 之 分 子 式 50 
D- 人 牛乳 糖 腕 之 分 子 式 48 
D- 半 乳糖 ， 之 分 子 式 38 
Pa, ZA 343 
牛乳 糖 血 症 345,633 
8- 牛 乳糖 起 酶 ， 在 膛 原 中 654 
Sul, GRR 654 
Poe a, MHD 654 
a-D- 站 乳糖 醋酸 ， 之 分 子 式 50 
气体 色 析 法 675 
BEB BIE 685 
ee EW fs 681 
iS (AA) BE 612 
MRT, SHIEH A 615 
之 退化 性 质 614 
ZAK BHA 615 
RRA 613 
BBA 614 
BS HR PA 631 
we (A) A FS EBL SR 30 
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fie AF 5a it #2 ah Re 
ERSBEMA Rh 434 
RTA Stk +669~670 
球状 蛋白 质 118 
之 定义 116 
Mtg Ax 126.357 
FER RHE 336 
和 与 脂肪 酸 合成 之 比较 422 
ZAM 639 
D- 葡 葡 糖 酸 ， 之 分 子 式 “50 
D- 葡 葡 糖 胺 ， 之 分 子 式 48 
D- 葡 萄 糖 ， 之 链 的 形态 45 
之 分 子 式 40. 
之 牛 熔 醛 形 式 42 
之 结构 - 38 
6 - 磷酸 葡萄 糖 解 酶 
之 活化 80 
之 动力 雁 数 188 
在 代谢 钴 季 中 638 
在 糖 原 民生 中 之 任务 339 
6 -磷酸 葡萄 糖 ， 之 氧化 作用 224 
6 -磷酸 葡萄 糖 有 氨 酶 ， 在 成 糖 磷酸 
RE 364 
葡 葡 糖 合成 ， 与 脂肪 酸 合 成 之 比较 
422 
1,6- tj eM 348 
uk te BSE 461 
ik a3 WR BS KB TE ala] (Eo 509.536 
Bi BME, (2-BEKOM) ， 之 分 子 
式 90 
之 合成 ”536 
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Sk Ga Hit si 
在 氮 同 化 中 508 
ENR EVE FA 527 
Si BRE TE BIER 526 
Sime Re Ms, Ma VERA 531 
MRK, CRRED, KATE 646 
at TT. 89 
之 代谢 任务 645.646 
之 合成 534~536 ,602 
BIRO KS 602 
在 所 同化 中 508 一 509.534 
之 化 学 的 修正 645 
之 调节 644~649 
之 铀 和 节 机 程 645 
r~- Rm AP HRARS KB 603 
SEMA IK, ZA 106 
ZAR 603~604 | 
5k EH RAGA OS, HEUER 273 
ak DEH A ds, HEE 231 
的 胱 甘 肽 合成 酶 603 
D- 甘 油 醛 ， 需 参考 化 合 物 34 
3 -磷酸 甘油 辐 367 
3 - fh Be Ht rh AE AR AS 
在 糖 酵 解 中 326 
之 分 手 最"-:215 
DL -甘油 酸 ， 之 PKa 21 
sn - 甘 铀 基 3- 磷 酸 胸 氨 酶 346 
sn-3- BRR WAR 434 
a -两 三 基 酝 75 
甘 氮 酷 胺 核糖 核武 酸 557 
甘氨酸 ， 之 分 子 式 89 


在 马 尿 酸 合成 中 604 
甘氨酸 - 红 氮 酸 相互 转 帮 254 
糖 原 59 

Zi 60 
糖 原 磷 酸化 酶 之 化 学 的 修正 645 
糖 原 合成 酶 之 化 学 的 修正 645 
Cee, RERMBRAXRRHA 

497 
4818 77 
糖 酵 解 ， 在 辅酶 均衡 中 340 

生物 合成 的 中 间 物 342 

之 定义 320 

AFH 339 

之 反应 321~334 

之 调节 355,639 

之 任务 ， 在 脂肪 酸 合成 中 415~418 
糖 酵 解 顺序 之 酶 类 341 

Zee 335 
糖 肝 123 
HuCAC HEM) 形成 51 
CREME. 392 
CMBR, cHA 391~392 
C Mme He. ZEB 308 

在 植物 中 393 
高 尔 基 器 官 ， 之 描述 307 

之 任务 288,307 
短 查 菌 肽 ， 一 种 非 联 偶 剂 449 
短 柏 菌 肽 -S$ 605 

ZAFH 91 
AM - 负 性 的 菌 类 284 
MAB - 正 性 的 菌 类 ] .284 
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mee, 2K 291 
98, (BRBEN) 305 
BT (*) 特性 ， 种 群 专 一 性 198 
BM (#) 易 位 ， 种 群 易 位 之 机 程 
3340 
之 模 蕊 312~313 
WM 2 wh Re EB 170 
REM, 2OFX 132 
D-t#% 40 
H 
H.S 518 
牛 反 应 175 
Hatch-Slack 人 途径， 在 光合 成 中 
491 
Haworth 分 子 式 44 
ASE 160 
热 不 活性 ， 差 别 的 685 


一 - 


正 纵 血红 素 合 成 ， 之 调节 


a- 由 旋 的 精 构 ， 之 图 型 112 

a- 螺 旋 性 ， 之 破坏 安定 作用 109 
螺旋 车 构 ， 在 氮 酸 中 之 任务 110 
SREB AM 110 

553 
个 糖 醛 ， 之 形成 40 


”站 徐 灯 素 61 


在 植物 细胞 壁 中 288 
血 铀 肝 459 
male 125 

之 级 各 作用 25 

之 螺旋 含量 120 
mA Ac A 633 
mALic S 633 
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Henderson-Hasselbalch 方 程式 14 
JEG RE ARH 116 

he OR, LEB 29 

已 糖 激酶 ， 在 糖 酵 解 中 321 


在 代谢 的 调节 作 用 中 637 


ZOFB 215 
i BEAR A 399 
Hill 反 应 472 
Hill 试剂 472 
BRE, ZAK 603 
HK, ZEE 98,532 
fake, BR-MSBactrF 113 
之 分 子 式 90 
之 磷酸 化 形式 113 
合 组 氨 酸 之 蛋白 质 311 
4H fit 155 
ZR 155 
ZteA 155 
HNO, , 4RME KH, 590 
DNAKASO 之 完全 酶 ”582 
Alaa 295 
fal A SB DORE 115 
REM 633 
同 -7 -亚麻 酸 427 
RAE, CER 29 
激素 126 
Bh FE UR AY AB 
在 脂 质 代谢 中 40) 
人 类 血红 胶 ， 之 成 分 633 
玻璃 〈 糖 醋 ) ME 62 
“混成 ”DNA 141 
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混成 作用 
Sat 4 
“ 氨 - 给 予 ”成 分 “504 
Pit, ZEA 518 
水 解 酶 ， 之 定义 199 
FLA RBIS 305 
FEB BEE H  288 
SOA kM 71 
氨 过 氧化 物 ， 之 移 除 273 
D-ua- 和 所 过 氧化 脂肪 酸 409 
Birk tH YE 81 
D (一 ) 6 -次 酶 基 CoA 406 
L(+) 86- 次 酶 基 CoA IRS 407 
D-a-78 7H, MAH 415 
MRR CK) ERBC KH 590 
#0 igi JB O52 
68- 状 -8- 甲 基 成 二 酶 -CoA CBSE 
生物 合成 中 ”433 
故 基 屯 氨 酸 ， 之 分 子 式 91 
5- 状 甲 基 和 细胞 喀 啶 ， 之 分 子 式 134 
FS FA REM 49 
OUR BME, Saf 91 
8- 姿 基 两 酸 413 
B-SEARR RA 413 
= 7M 140 
ZR Ar ify PE EM aoe Jet AS 512 
REG, 6- FERS, SAH 132 
I 
D- 艾 杜 糖 :之 分 子 式 40 
FRR 633 
BH, BB 653 


150 


ARRAS 300 


之 模式 655~656 
资料 性 的 生物 聚合 物 577 
抑制 ， 之 型 式 640 
起 始 作 用 ， 在 蛋白 质 合成 中 621 

之 RNA 合 成 598 
70S 起 始 作 用 复合 体 621 
起 始 因子 1 620 
起 始 因 子 2 620 
起 始 因子 3”620 
起 始 因子 ， 在 RNA 合 成 616 
起 始 剂 暗 码 616. 

LB BEAR 75 
不 稳定 性 ， 起 因 於 电荷 拒 斥 166 
胰岛 素 126 

之 生物 合成 628 

之 形成 ， 由 原 胰岛 素来 的 630 
完全 的 蛋白 质 295 
fe FARA, mMRNAZ 616 
菊 粉 60 
碘 乙 酶 胺 ， 糖 酵 解 之 抑制 327 
pit Ashe 202 
Sere, MEF 10 
H.SZHEA 518 
流行 感冒 病毒 153 
内 膜 300 

MHZ 460 

ZMH 300 


1 
: 
: 
be 
q 


Math, SEMAR 554~561 
相互 He, RBW=HPHRZS 464~ 465 
中 间 的 代谢 作用 ， 之 定义 158 


Fre eee : 
‘ f ' | 上 
» ¢ ." 


oO 


en dee > att es 
ie eek. 


膜 际 之 空间 302 

内 部 水 体积 682 

内 因子 ， 在 恶性 贫血 中 258 
欢 子 交换 679 
不 可 逆 抑 制剂 ， 之 定义 201 


衣 烷 酸 ， 十 四 ( 碳 ) 烯 酸 ， 之 分 子 式 


67 
Langerhans 小 岛 状 物 628 
0s te, 7,8-— HX 233 
52 hi Bem at 3H A Ze ZEA 9G BB ch 

392 
32 RRM 380 
Be PS te WE AR SH, Ag 

FERRER H 380 
RMURME RS, ZECMEREGEHE ch 392 
Se BAIR 685 
HEN GM, KA G42 


RAR, 2HFH 89 


REF, 2st 56 
RMR, 25% 199 
N°— (A? -# yt) ARM 

AMS .:132 
FeK HEAR 611 
32 X Hi 1 ARE 78 

FEN SAVEDA Kh 434 
吉成 问 二 烯 ， 2-H T OH 78 
同位 素 ， 用 ~ 之 方法 671 
(ra) FEE ABR 216 

K 


8- 角 肛 118 


FA ll 116 
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B~ Wei 2& Re 3 AC P GBR as 
LEAK BREA Mh 420 

B- Aht EACPAK A, ZAR MH 
合体 中 420 - 
a~ Ari ERR MEARE 217 
a- 氧 代 成 二 酸 380 

a- AK AR SA, 一 种 合 类 脂 

酸 的 酶 240 

在 三 产 酸 循环 中 381 

a- 氧 代 成 二 酸 合 成 酶 489 

PH, IER 414 

3 ~ Aci JE mh £8 $8 Rie Re 430 

Kiliani-Fischer 合成 35 

动力 因子 ， 在 代谢 疆 节 中 640~644 

Km ， 之 半 出 184 
TE iS ABR RRR ch fg FY 189 


Krebs jf, Fi eee he 1618 


K AE 212 
Kw , Ka2~ 7 
Kwashiorkor 525 
L 
LAC 操 竹 组 655 
a-SlAAx 218 
DL-7M, 2 pKa 21 
PLR IB Bi, RF 216 
在 糖 酵 解 中 339 
之 同属 办 性 酶 性 质 332 
IAF 215 
肌肉 型 式 216 
孔 信 酸 ， 之 分 子 式 67 
筷 精 ， 信 一 话费 物 654 
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CATR DS 
乳糖 操 竹 和 组 '655 
乳糖 合成 酶 ， 之 铀 和 节 218 
Lambert’s Z@# 673 
mA, SB, SRBS 305 
FESR 434 
ZBSBEDBSAKH 432 


月 桂 酸 ， 十 二 〈 烷 ) B. 2aFxn 


67 
质量 作用 定律 ”5 
SiR AG (3- Sn - RA Ag AG me ) 
74,428 

白 氨 酸 ， 之 分 子 式 89 
HRB, LER 199 
光 ， 之 能 含量 476 

之 性 质 476 
木质 ， 木 素 60 

在 植物 细胞 壁 中 288 
廿 四 Che) 酸 ， 之 分 子 式 67 
KEIR HA 59,348 
an He 426 

Zot GF 

FEF He SBE ABE 70 
之 成 二 炳 车 构 70 

之 合成 ， 在 植物 中 427 
ax- 亚 麻 酸 ， 之 分 子 式 67 
7- 亚 麻 酸 427 

Raps OT 
脂 酶 ， 在 水 梅 体 中 306 . 
脂 质 ， 之 分 析 -71 
之 分 类 66 


ib o. “ee 
. 


之 比较 性 分 配 82 
之 功能 79.397 
之 命名 71 
之 利用 399 
脂 质 过 氧化 物 ， 抑 制作 用 271 
双 硫 辛酸 ,之 存在 239 
ZRH 239 
脂 多 糖 类 ， 之 一 般 千 构 286 
ihc 81 
之 成 分 82 
Bin, FFRIE REN 81 
Bliss 399 
中 和 节 作 用 400 
8- 脂 肪 卵黄 磷 肌 ，82 
e -V- 脂 酷 - 工 - 李 氨 酸 ， 之 分 子 式 2: 
RAS RIMEVE FA 672 
肝胆 ， 在 68- 和 氧化 作用 中 404 
Lobry de Bruyn-von Ekenstein 
48 ,323 
对 数 662 
腔 ， 腺 腔 ， 在 消化 作用 中 398 
加 成 消去 酶 ， 之 定义 199 ~ 
HAR, EMRZKEGA 113 
fit ZR 113 
Tis AE CHEER BME) RB SR 
AIS 
之 生物 合成 ”632 
ZAFX 90 
D-a-# SB 8 fi EE RAB 259 
次 磷脂 酸 430 
ARIAS 305 


— 
iam me a 
a ol 


ZERR 306 
在 酶 类 中 306 
溶菌 酶 ， 在 肽 糖 中 作用 286 
在 原生 质 体 之 形成 中 285 
之 螺旋 含量 120 
之 分 子 量 213 
L -来 苏 糖 ， 之 分 子 式 40 
M 
BRRAS KR 461 
BRRBAKS, ELBRBE 392 
LL-H RM 383 、 
DL-ARB, zpKa 21 
aR BRS 
在 脂肪 酸 合 成 中 417~418 
在 三 羧 酸 循环 中 384 
RBA 390 
在 脂肪 酸 合成 中 417~418 
两 二 酸 203,385 
两 二 酷 基 -CoA， 在 两 酸 代谢 中 413 
两 二 酶 基 -CoA RRBAB 413 
在 代谢 的 铀 节 中 638 
丙 二 醚 基 牛 醋 ， 在 丙 酸 代谢 中 413 
A—MEBCRRSEH 413 
Pi — Bie 2 0S Re ES, 
在 合成 酶 复合 体 中 420 
变 芽 糖 ， 之 分 子 式 54 
D- 甘露 糖 醇 ， 之 分 子 式 51 
D -甘露 糖 酸 ， 之 分 子 式 50 
D- 甘 露 糖 ， 之 分 子 式 40 
标 哉 酶 ， 线 粒 体 之 300 
质量 作用 ， 之 定律 6 
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基质 299 
膜 ， 之 不 对 称 ~ 296 
之 相 转 移 294 
ARAB, zB 293 
膜 蛋 白质 295 
ReReSAR 310 
FAZSME, MEH K, SRR 274 
2A (bv) 细胞 ， 之 显 微 照 相 
303 
2A (hv) 细胞 491 
i RARNA MBit RNA 138,145 
在 平移 中 616 
代谢 的 控制 ， 关 傈 中 之 ”466 
代谢 的 地 区 ， 之 观念 524 
金属 ， 在 酶 类 中 276 
之 任务 276 
&BiRiEM 212 
SBwKic, Zhu 238 
Nsy10- 甲 川 THF 252 
甲 硫 基 丁 氮 酸 ， 之 生物 合成 255 
ZaAFX 89 
甲 二 磺 酸 醚 -tRNA 253 
甲 基 活 化 作用 259 
甲 基 化 武 剂 ， 在 突 磷 生成 中 591 
蓝 基 之 甲 基 化 作用 599 
5- 甲 基 和 组 胞 喀 啶 ， 之 分 子 式 134 
1- 甲 基 次 黄 奈 哈 , 之 分 子 式 132 
N5，10 - 亚 甲 THF 觅 氨 酶 252 
N°?10- a5 A THF 环 水 解 酶 252 
D- FEW —ARE-CoA 413 
FA 3 7 — Re E-CoA MALTA 413 
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甲 基 丙 RE -CoA HHS 
一 种 维生素 By. HB 259 
L-FR# WME -CoaAPIUE, 
催化 反应 259 
甲 基 两 二 酷 基 -CoA 消 旋 酶 413 
LN- 甲 基 -N'- 确 基 -N - 亚 确 基 股 在 
BER 591 
N5- 甲 基 THEF 255 
3,5 — M3 PRKRM 79 
在 脆 备 酵 生物 合成 中 432 
细胞 束 ， 在 吸收 作用 中 ， 399 
之 形成 294 =! 
Michaelis-Menten 常数 之 导出 184 
Michaelis-Menten 方程 式 184 
mH, ze 308 
Afeife 671 
BASES, SB 275 
LH, 之 定义 297 
he, 2k, BRASS 288 
AR Deme 288 
peimeTm 140 
毫 居 里 297 
mie, Rut 300 
Sk AR 300 
,完全 可 透 的 外 膜 .300 
之 内 膜 300 
Aisa, AR 300 
内 膜 ， 之 粒子 300 
ZEBRA 300 
之 外 膜 300 
之 成 分 “291 


ZEAE 460 

之 任务 ， 在 光 呼 吸 中 499 
线粒体 分 区 作用 393 
线粒体 的 DNA， 在 基质 中 302 
熏 粒 体内 膜 ， 之 成 分 291 
线粒体 基质 302 

克 分 子 吸收 性 ， 之 表 675 

克 分 子 吸收 指数 ，Am 675 
SEE, CRE, EPRBBME 682 
SHUR BM ULH 505 
MRK 73 

单 酶 基 甘 油 转 基 酶 400 

2d he SH PHS, 


在 脂 质 代 谢 中 403 < 


3- sn- 单 牛乳 糖 栈 基 二 酸 基 甘 竹 
之 分 子 式 78 
Besa BE CMBR, 
FERED 83 
单 体 酶 213 
RAZ 
IA 458 
w- 单 加 氧 酶 , Zi 80 
单 糖 类 ， 之 定义 -29 
Bae (H8 2H) 617 
单价 Jaa IVE A 640 
黏 蛋白 配 糖 肛 ”123 
黏 多 糖 61 
Ze RCME NCH 123 
ZEBRBAH 213 
多 重 MBAR 217 
ZBARAR 125 


多 重 - 受 质 酶 系统 . 
-之 定义 191 
和 多重 - 受 质 反应 190 


。 肌肉 醛 糖 酶 ， 之 分 子 量 215 


突 克 生成 ， 化 学 的 ， 物 理 的 590 


FRB, Se 


在 研究 代谢 中 631 

EK 39,48 

FE, CRF 589 

菌 质 ， 之 化 学 性 质 285 

菌 质 血 紧 膜 之 成 分 291 

肌 红 甩 ， 之 螺旋 合 量 120 

AD@e, + ( 烷 ) & 
Ts: 67 

; N 

NAD+ 226,228 

NADP 226,228,418 

NaK ATP 酶 ， 在 细胞 中 任务 315 

NaK ATP 酶 系统 ， 在 细胞 中 之 任 
务 315 


NaK 和 泵 浦 ， 在 细胞 中 之 任务 31° 


负 性 效应 子 640 
i HER GR EFA 208 
Nernst 方程 式 172 
中 性 脂 质 73 
NH, - Kit AM SHE 690 
KE, KMRL K 226 
AOL, DNA KAMER - 588 
PMN, SHH 226 
之 存在 226 
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作用 之 机 程 228 
Pt Fe AR OG — RECA Bh 
CNADP*) 226 
作用 之 机 程 228 
之 起 产 ， 对 於 脂肪 酸 之 生物 合成 
418 
BS Mi Fee eG — PER ee BE 
焦 磷酸 化 酶 ， 在 核 仁 中 297 
RAs 腕 腺 味 哈 二 核武 酸 磷 酸 熙 被 还 原 ， 
在 及 备 醇 生 物 合成 中 435 ee 
RRAREG, RRBASRKIEM 
232 
EBT SBR 439 
之 功能 “228 
PAG IR PRR GB, 2H 230 


— RB, 2AFH 226 


之 存在 - 226 
cil —M 98 
if eH Ib YE A 512 
ffs Pe Bi ae J BS ”512 
ike SPOR 513 
iM, SAF 512 
丛 化 作用 511 
fi ‘CME «511 
奏 酸 联 511 
KE AU 504 
EARIBVHE, SHH 510 
定 AMBRE H 505~507 
须 原 子 ， 氧 化 数 503 


WAS HAREM — eR CNADt) 226 AiG # 593 
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Afee, zie 514 
APB 523 
氮 排 泪 ， 之 比较 生物 化 学 541 
所 固定 ， 之 生 驴 的 景象 510 
亚 确 酸 菌 511 
BM®B-AH, ZEBRA 289 
非 生 物 学 的 氮 固 定 503 
JERE HM Msi] 204 
之 曲线 206 
非 隙 状 的 磷酸 化 作用 481 
JERK ADE RR LYE AL 474 
FEE MMA KS SAR 
EBFEARH 440 
非 氧化 的 胸 胺 作用 529 
非 蛋 刍 质 毛 酸 91 
紫色 非 硫 细菌 471 
非 共 生 固 所 作用 903 
核 膜 ， 之 成 分 291 
3/ >5/ EB, DNARABZ~ 
588 
5/9 KE MIEH, ZDNARGS 
588 
KB, ZHEBE 139 © 
之 光学 性 质 139 
KK, ZBR 297 
KA 297 
REA, Ki 155 
heat, KH, ZER 134 
— Re BRE 352,568 
5/ - — Rie BK 137 
—Rme Rw, ZAK 567 


核武 激酶 571 
Ma PRB ”570 
5/- 三 磷酸 览 核武 137 
=ReBK, ZAK 568 
核武 焦 磷 酸化 酶 ”570 
核武 酸 ， 之 定义 135 
核 ， 之 描述 296 
营养 蛋白 质 126 
SHEA mM 250 

O ; 
Ogston 假设 199 
Pies (Okazaki) 碎片 584 
“ iy” 225 | 
whe 426 
ASE, OT 
低 聚 酶 类 213,214 

之 功能 220 - 
之 性 质 641 

之 重要 性 219 
低 聚 蛋白 质 116 
低 聚 物 ， 之 定义 219 
码 徽 素 ， 一 种 非 偶 联 剂 449 | 
低 聚 糖 ， 之 定义 29 
PMT REREAD 656 
MRE TBA 656 | 
相反 独特 方向 的 反应 638 
向 蛋白 ， 之 功能 “267 
光学 活性 32 
SRR 31 
Orcylalanine 分 子 式 92 
有 序 机 程 ， 之 定义 191 


RS 
“4 


3 


小 器 官 膜 ， 化 学 的 成 分 291 


L-B&ER, 2,5- 二 氨基 成 酸 92 
饲 氨 酸 转 氨 基 甲酸 酶 ”538 

Fi ERE 566 

iE BRR AZ 167 

ARR, ZH 300 


a Ht TRE 380 


a- 氧 化 作用 409 

6- 氧化 作用 ， 之 能 学 407 

螺旋 图 解 405 

改进 途径 414 
w -和 氧化 作用 410 
w -和 氧化 系统 图 解 411 
氧化 数 ， 氢 之 ~ 503 
氧化 性 磷酸 化 作用 446 

之 定义 439 

之 能 学 449~453 

之 机 程 454 
ARR, LEB 199 
加 氧 酶 457 

藉 僵 0，* 之 活化 作用 459 
后 全 催产 素 126 

ZAFX 107 

P 

起 搏 点 ， 心 搏 起 点 ， 酶 ”640 
PAL 549 
ir, CYR 397 
-之 延长 422 

之 分 子 式 67 
PRR Hs RES, SEF 147 
RE, RIMROCK, MRA KD 


泛酸 ， 之 分 子 式 260 
之 存在 260 
木瓜 肛 酶 ， 之 螺旋 含量 120 
ae FR 213 
Hitt: 676 
P47 B-A  116 
RH Rik, HBR 309 
Pasteur 效应 356 
碳 之 途径 483~488 
RBR 61 
RE 61 
RIE, CA DMB 288 
RABZLIG 227 
青 徽 素 ， 之 作用 286 
青 微 素 G ， 之 分 子 式 108 
五 甘氨酸 肽 ， 在 肽 糖 中 “612 
Xie AR, SRA 363~370 
之 任务 ， 在 脂肪 酸 合 成 中 417~418 
之 重要 性 371 
次 末 碳 原子 .37 
PEP 羧基 激酶 ， 在 光合 成 中 
见 磷 烯 醇 丙 酸 吸 羧基 激酶 
Aire, ASAR, SHEA 214 
FixM 214 
ZS 653 
Ket 98 : 
Zits 109 
K, ZAK 101 
肽 类 105 
ARE, RR 63 
之 合成 ”612 
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RRR SB OL, ZERMEREH 619 
肽 酶 转 基 酶 ， 在 肽 合成 中 619 
RE 50 
外 周 蛋白 质 295 
周 质 键 合 蛋白 质 
一 种 外 周 蛋 白质 295 
恶性 贫血 258 . 
Aw ”459 
i AACE AMAR 272 
Ai2, ER 308 
EAP RR 308 
之 任务 ， 在 光 呼 吸 中 499 
透视 分 子 式 33 
Se iad 
之 效应 ， 在 酶 反应 上 196 
相 ， 在 食物 之 分 解 代谢 中 “463 
ER ae amKBES (PAL) 
549 
茉 基 两 氨 酸 之 分 子 式 89 
D- 葵 基 丙 氨 酸 ， 在 环 状 多肽 中 605 
AK OBB 100.690 
A HE Bd FR «633 
磷酸 基 肌 酸 170 
磷酸 酯 53 
3- sn- 磷 脂 酸 431 
ZAFX 76 
3-sn- 磷 脂 酶 氨 醇 ， 之 分 子 式 74 
3-sn- PHAR AE AGM CPRSBHB) 428 
之 分 予 式 “74 
3-sn- 磷脂 栈 乙醇 胺 429 
3-sn- 磷 脂 醚 甘油， 之 分 子 式 75 


TRH 83 
3-sn- 磷 脂 酷 肌 醇 ， 之 分 子 式 75 
(3-Sn-Bh IRE )- 3-O-L- A Bet 


HH, 2H 75 
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